









GEOTIETEIDEN JA MAANTIETEEN LAITOS
BIOGEOTIETEEN OSASTO
PL 64 (Gustaf Hällströmin katu 2a)
00014 Helsingin yliopisto
HELSINGIN YLIOPISTO – HELSINGFORS UNIVERSITET – UNIVERSITY OF HELSINKI 
Tiedekunta/Osasto – Fakultet/Sektion – Faculty/Section  Laitos – Institution – Department 
Tekijä – Författare – Author 
Työn nimi – Arbetets titel – Title 
  
Oppiaine – Läroämne – Subject 
Työn laji – Arbetets art – Level  Aika – Datum – Month and year 
  
 Sivumäärä – Sidoantal – Number of pages 
  
Tiivistelmä – Referat – Abstract 
 
Avainsanat – Nyckelord – Keywords 
Säilytyspaikka – Förvaringställe – Where deposited 
Muita tietoja – Övriga uppgifter – Additional information 
 
HELSINGIN YLIOPISTO – HELSINGFORS UNIVERSITET – UNIVERSITY OF HELSINKI 
Tiedekunta/Osasto – Fakultet/Sektion – Faculty/Section  Laitos – Institution – Department 
Tekijä – Författare – Author 
Työn nimi – Arbetets titel – Title 
  
Oppiaine – Läroämne – Subject 
Työn laji – Arbetets art – Level  Aika – Datum – Month and year 
  
 Sivumäärä – Sidoantal – Number of pages 
  
Tiivistelmä – Referat – Abstract 
 
Avainsanat – Nyckelord – Keywords 
Säilytyspaikka – Förvaringställe – Where deposited 




2. Tutkimuskysymykset .................................................................................................................. 5
3. Teoreettinen viitekehys ............................................................................................................... 6
3.1 Arktis-alpiininen ympäristö ja kasvillisuus..................................................................... 6
3.2 Maaperän kosteus .......................................................................................................... 9
3.2.1 Maaperän kosteus arktis-alpiinisessa ympäristössä ................................................. 9
3.2.2 Maaperän kosteus ja sen vaikutukset kasvillisuuteen ............................................ 17
3.2.3 Maaperän kosteuden tutkimus .............................................................................. 19
3.3 Maaperän lämpötila ..................................................................................................... 20
3.4 Säteily ......................................................................................................................... 23
3.5 Maaperän pH ............................................................................................................... 24
4. Menetelmällinen viitekehys ....................................................................................................... 26
4.1 Lajien levinneisyysmallintaminen ................................................................................ 26
4.2 Lajirunsaus ja diversiteetti ........................................................................................... 29
5. Tutkimusalue ............................................................................................................................ 31
6. Tutkimusaineisto ....................................................................................................................... 33
7. Tilastolliset menetelmät ............................................................................................................ 36
7.2 Tilastolliset mallit biomod2:ssa .................................................................................... 42
7.2.1 Yleistetyt lineaariset mallit ................................................................................... 42
7.2.2 Yleistetyt additiiviset mallit ................................................................................. 43
7.2.3 Multivariate Adaptive Regression Splines ............................................................ 43
7.2.4 Luokittelu- ja regressiopuut .................................................................................. 44
7.2.5 Yleistetyt luokittelupuumenetelmät ...................................................................... 44
7.2.6 Satumetsä............................................................................................................. 45
7.2.7 Joustavat erotteluanalyysit ................................................................................... 45
7.2.8 Neuroverkkomenetelmät ...................................................................................... 46
7.2.9 Surface Range Envelope ...................................................................................... 46
7.2.10 Suurin entropia................................................................................................... 47
7.3. Mallien arvionti .......................................................................................................... 47
8. Tulokset .................................................................................................................................... 50
8.1 Muuttujien spatiaalinen autokorrelaatio. ...................................................................... 50
8.2 Ympäristömuuttujien vaihtelu ...................................................................................... 51
28.3 Lajiyhteisötaso.............................................................................................................. 52
8.4 Lajirunsaus ja lajidiversiteetti ....................................................................................... 57
8.5 Yksittäisten lajien levinneisyysmallinnus ...................................................................... 71
9. Tulosten tarkastelu .................................................................................................................... 77
9.1 Muuttujien alueellinen vaihtelu ..................................................................................... 77
9.2 Lajiyhteisömallit ........................................................................................................... 78
9.3 Lajirunsausmallit .......................................................................................................... 79
9.4 Yksittäiset lajit .............................................................................................................. 85
10. Johtopäätökset ......................................................................................................................... 90
10.1 Tutkimuksen luotettavuustarkastelu ............................................................................. 95
10.2 Jatkotutkimusaiheet ..................................................................................................... 98
11. Yhteenveto .............................................................................................................................. 99





Viimeaikaisen ilmastonmuutoksen vaikutukset ovat nähtävissä arktis-alpiinisen tundran
lajiyhteisöissä ja ekosysteemeissä (Grabherr et al. 1994; Dye et al. 2002; Tape et al. 2006;
Hudson & Henry 2009; Bertrand et al. 2011). Vuorenhuippujen lajisto on monipuolistunut ja
lajien levinneisyysalueet kipuavat yhä ylemmäs vuorenrinteitä (Klanderud & Birks 2003;
Lenoir et al. 2008; Felde et al. 2012; Pauli et al. 2012). Monin paikoin arktinen tundra on
vihertynyt eli pensaat ovat runsastuneet ja kasvillisuusvyöhykkeet ovat siirtyneet kohti
pohjoista (Sturm et al. 2001; Tape et al. 2006; Myers-Smith et al. 2011; Fraser et al. 2014;
Lenoir & Svenning 2015). Kansainvälinen ilmastopaneeli (IPCC) ennustaa ilmaston
lämpenemisen jatkuvan arktisilla alueilla monia muita alueita voimakkaampana (IPCC 2013),
mutta samalla tunnustaa, että sademäärien ja kosteusolojen ennustaminen on lämpötiloja
epävarmempaa. Kosteuden merkitys on kuitenkin kasvillisuudelle suuri ja se osaltaan
vaikuttaa lajien levinneisyysalueisiin ja niiden muutoksiin (Virtanen et al. 2006; Elmendorf et
al. 2012; McCain & Colwell 2011; Sormunen et al. 2011; le Roux et al. 2013a). Maaperän
kosteudella on oma vaikutuksensa ja takaisinkytkentänsä myös ilmastoon ja säätiloihin
esimerkiksi muuttamalla sateiden alueellista ja ajallista jakautumista (Brown et al. 2010;
Seneviratne et al. 2010; Guillod et al. 2015) tai vaikuttamalla ekosysteemien kykyyn sitoa
hiiltä itseensä (Billings et al. 1982; Johnson et al. 1996; Hobbie et al. 2000; Koven et al. 2011;
Arnold et al. 2014; Kim et al. 2014).
Arktis-alpiininen kasvillisuus on monin tavoin sopeutunut ilmastoon, joka on ankara ja alati
muuttunut jääkausien ja niitä rytmittävien lämpöjaksojen vaihtuessa toiseen (Gough et al.
2000; Abbott & Brochmann 2003; Hoffmann 2010). Arktis-alpiininen lajipooli, eli
ekosysteemissä tavattavien lajien kokonaismäärä, on verraten matala, mutta monet
kotoperäiset lajit ja ympäristön valtava vaihtelu jo lyhyellä välimatkalla tekevät vuoristoisista
alueista biodiversiteetiltään arvokkaita (Körner 2000 & 2003; Dufour et al. 2006; Geffert et
al. 2013). Jäkälien ja sammalten ekologinen merkitys ja suhteellinen lajimäärä
putkilokasveihin verrattuna kasvavat kohti napa-alueita ja vuoristojen yläosia (Sonesson &
Callaghan 1991; Tenhunen et al. 1992; Bruun et al. 2006; Geffert et al. 2013). Putkilokasvit,
sammalet ja jäkälät eroavat keskenään kyvyiltään ottaa ja käyttää maaperän vettä ja ravinteita
(Tenhunen et al. 1992; Gornall et al. 2007). Lajiryhmillä on myös vaihtelevia vaikutuksia
arktisiin ekosysteemiprosesseihin (Hobbie & Chapin 1998; Robinson 2002; Gornall et al.
2007; Eskelinen et al. 2009; Brown et al. 2010; Gavazov et al. 2010; Stewart et al. 2011).
Lajiryhmien ja yksittäisten lajien esiintymiskuvaa kontrolloivien ympäristötekijöiden
4tutkiminen auttaa ymmärtämään koko ekosysteemiä ja ennustamaan, kuinka sen prosessit
voivat muuttua. Lisäksi arktinen ekosysteemi on otollinen monenlaisten ekologisten
hypoteesien testaamiseen, sillä se on ekologiselta rakenteeltaan verraten yksinkertainen (Post
et al. 2009) ja on harvoja ekosysteemeja, jotka ovat säästyneet laajamittaiselta
ihmistoiminnalta (Vitousek et al. 1997)
Kasvit ja jäkälät eivät voi liikkua veden perässä, joten ne joutuvat selviämään läpi
elinkiertonsa paikalle tyypillisillä resursseilla. Maaperän kosteus jakaantuu maisemassa
epätasaisesti veden valuessa maaston alavimpia paikkoja kohti ja haihdunnan ollessa
voimakkain paahteisimmilla rinteillä (Shreve 1924; Isard et al 1986; Litaor et al 2008). Monet
arktis-alpiiniset alueet ovat topografialtaan hyvin rikkonaisia ja korkokuva on vaihteleva
(Litaor et al. 2002; le Roux et al. 2013a). Siksi maaperän kosteus saattaa vaihdella
voimakkaasti hyvin lyhyellä matkalla (le Roux et al. 2013a). Veden puute vaikeuttaa kasvien
yhteyttämistä, kasvua sekä lisääntymistä ja estää ravinteiden oton maaperästä (Billings 1974;
Oberbauer & Billings 1981; Chapin 1991; Sonesson & Callaghan 1991; Nash & Olafsen
1995; Grime & Mackey 2002). Kasveilla ja jäkälillä on kuitenkin laji- tai lajiryhmäkohtaisia
ratkaisuja joko sietää tai estää kuivuusstressiä (Billings 1974; Grime 1977; Oberbauer &
Billings 1981; Kappen 2000; Dormann & Woodin 2002). Siksi on luonnollista, että maaperän
kosteuden ja sitä säätelevän topografian on havaittu vaikuttavan suuresti arktisen tai alpiinisen
kasvillisuuden ja kasvilajien esiintymiskuvioihin maisemassa (Billings & Mooney 1968;
Billings 1973; Bliss et al. 1994; Walker et al. 1994a; Gough et al. 2000; Virtanen et al. 2006;
le Roux et al. 2013).
Arktis-alpiinisilta lajeilta uhkaa loppua elintila, jos ilmastonmuutos ajaa ne nykyisiltä
levinneisyysalueiltaan ja kutistaa esiintymisalueet vuorten huipuille tai kohti Pohjoista
jäämerta. Heterogeenisen topografian on kuitenkin havaittu luovan maisemaan
mikroilmastotaskuja, joissa makrotason ilmastoennusteet eivät päde (Austin et al. 2011;
Scherrer & Körner 2011; Ashcroft et al. 2013). Mikroilmastoja on tutkittu runsaasti erityisesti
lämpötilan osalta, mutta maaperän kosteuden merkitystä arktisten tai alpiinisten lajien
refugioissa ja muutosten puskuroinnissa ei täysin tunneta (Ashcroft et al. 2013; Hylander et
al. 2015). Hienon mittakaavatason tutkimus on välttämätöntä, jotta makroilmaston ja
mikrotason maaperän kosteuden tai kosteuden ja kasvillisuuden vuorovaikutussuhteita
ymmärretään nykyistä paremmin ja näissä tapahtuvia muutoksia voidaan luotettavammin
ennakoida.
52.	Tutkimuskysymykset	
Tässä työssä tarkastelen maaperänkosteuden hienomittakaavaisen vaihtelun vaikutusta
putkilokasveilla, sammalilla ja jäkälillä kolmella eri yhteisötasolla. Tutkimusaineisto (378
tutkimusruutua) on kerätty arktis-alpiinisella tundralla Luoteis-Lapissa, Kilpisjärven
Saanatunturilla.
1. Miten maaperän kosteus vaikuttaa putkilokasvien, sammalten ja jäkälien
paikallisen lajiyhteisön koostumukseen?
Hypoteesi: Maaperän kosteus vaikuttaa voimakkaasti putkilokasvien ja sammalten
lajiyhteisön koostumukseen ja kasvillisuustyyppien esiintymiskuvaan (Moeslund et al. 2013b;
le Roux et al. 2013a). Jäkälien kohdalla maaperän kosteuden vaikutus on heikompi, sillä ne
eivät juurettomina hyödynnä maavettä ja ovat äärimmäisen kestäviä sietämään kuivuutta
(Tenhunen et al. 1992). Putkilokasveilla ja sammalilla on selvemmin sekä kuiviin että
kosteisiin habitaatteihin sopeutuneita lajeja (Oberbauer & Billings 1981).
2. Vaikuttaako maaperän kosteus putkilokasvien, sammalten ja jäkälien paikallisiin
lajirunsauksiin ja lajidiversiteetteihin?
Hypoteesi: Tuottavuus ja lajipoolin koko aiheuttaa putkilokasvien korkeimman lajirunsauden
keskimääräisen kosteuden paikoilla (Virtanen et al. 2013; Moeslund et al. 2013a; le Roux et
al. 2013a). Sammallajirunsaus saavuttaa maksiminsa kosteassa päässä kosteusgradienttia.
Jäkälälajisto on runsain kuivemmilla habitaateilla niiden saadessa täyden hyödyn
stressinkestävyydestään välttyessään suurikokoisempien lajien kilpailulta (Cornelissen et al.
2001; Bruun et al. 2006). Diversiteetti-indeksit kertovat lajirunsauden lisäksi lajiyhteisöjen
tasaisuudesta, jonka oletan laskevan kohti kosteusgradientin ääripäitä (Cooper 2011).
3. Sääteleekö maaperän kosteus yksittäisten putkilokasvi-, sammal- ja jäkälälajien
hienon mittakaavan levinneisyyttä?
Hypoteesi: Esiintymisvaste maaperän kosteuteen vaihtelee huomattavasti yksittäisten lajien
välillä ja jokaisesta lajiryhmästä löytyy lajeja, jotka esiintyvät spesifisti joko kosteilla tai
kuivilla paikoilla (Isard 1986; Virtanen & Eurola 1996; Bruun et al. 2006; le Roux et al.
2013a). Sammalilla ja putkilokasveilla on pääasiassa positiiviset vasteet maaperän kosteuteen,
kun taas jäkälät reagoivat yleisimmin negatiivisesti kosteuden lisääntymiseen.
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monimuuttujamenetelmiä hyödyntäen. Aineisto kattaa putkilokasvi-, sammal, ja
jäkälälajitietojen lisäksi tarkkoja mittauksia tärkeimmistä ympäristömuuttujista ja
topografiasta. Lajilevinneisyysmallintamisen ja yhteisöanalyysin kautta tutkitaan
ympäristömuuttujien vaikutuksia yksittäisten lajien ja erilaisten lajiyhteisöpiirteiden
paikallisiin esiintymiskuviin arktis-alpiinisella tundralla.
3.	Teoreettinen	viitekehys	
3.1	Arktis-alpiininen	ympäristö	ja	kasvillisuus	
Arktis-alpiininen ympäristö on yhdistelmä pohjoista ulottuvuutta ja korkeusvaihtelun tuomaa
vuoristomaisuutta. Arktisten alueiden kasvukausi voi jäädä alpiinista ympäristöä
lyhyeämmäksi, mutta keskikesällä vuorokauden mittaan saapuva auringonvalon määrä ylittää
jopa päiväntasaajan leveyspiirien vastaanottaman auringon säteilyn määrän (Körner 2003).
Vuoristot vastaanottavat yleensä myös suuren määrän orografisia sateita ilman viilentyessä
sen noustessa vuoriston pakottamana, kun taas arktiset alueet ovat usein kuivempia, jopa
polaarisia aavikoita tai suolamaita, joilla potentiaalinen haihdunta ylittää sadannan (Rovansek
et al. 1996).
Arktis-alpiiniset putkilokasvi-, sammal- ja jäkälälajit ovat ajan myötä sopeutuneet pohjoisten
alueiden pitkään ja lumiseen talveen, kylmään ilmastoon, vähäiseen tuottavuuteen ja lyhyeen
kasvukauteen, mutta toisaalta myös lyhyen kesän jatkuvaan valoon (Billings & Mooney
1968). Arktiset alueet ovat läpikäyneet kvartäärikaudella (viimeiset 2,58 milj. vuotta) jatkuvia
ilmastoheilahteluja jääkausi- ja lämpöjaksojen vaihdellessa. Viimeisin Veiksel-jääkausi
loppui noin 10 000 vuotta sitten, minkä jälkeisen holoseeni-ajan arktinen kasvillisuus on
levinnyt jääkauden aikaisista refugioistaan nykyisille levinneisyysalueilleen (Abbott &
Brochman 2003; Hoffmann 2010). Ilmaston muuttuminen ja levinneisyysalueiden vaihtelu ei
ole siis arktiselle lajistolle ennen kokematon ilmiö, ja arktisesta lajipoolista voi kuvitella
karsiutuneen ne lajit, jotka eivät ole sopeutuneet toistuvaan vaihteluun ja liikkeeseen. Myös
arktisten saarien runsas kasvilajisto kertoo lajien hyvästä leviämiskyvystä (Abbott 2000).
Arktis-alpiinisen tundran, eli metsänrajan yläpuolisen paljakan kasvillisuus on pääasiassa
niukkaa ja lyhyttä, varpuvoittoista, mutta mosaiikkimaisen vaihtelevaa (Ahti et al. 1968).
Lumi suojaa talven kovilta pakkasilta maanpinnan myötäisiä kasveja, ja lumen yläpuolelle
7ulottuminen on monille lajeille kohtalokasta pakkasvaurioiden vuoksi (Billings & Mooney
1968). Arktisten alueiden kylmyys ja monesti myös kuivuus rajoittavat maaperäprosessien ja
hajotuksen nopeutta, mikä johtaa kasveille tärkeiden ravinteiden huonoon biologiseen
saatavuuteen (Robinson 2002). Maaperän ja olojen karuus, lyhyt kasvukausi sekä resurssien
niukkuus rajoittavat biomassan kasvua ja siten kasvillisuuden korkeutta ja tilavuutta (Shaver
et al. 2001; Björk & Molau 2007; Litaor et al. 2008). Putkilokasvien lajipoolin koko pienenee
metsänrajalta kohti vuorten huippuja, sammalten ja jäkälien lajipoolin kaventuessa
maltillisemmin (Austrheim 2002; Bruun et al. 2006). Fysiologisesti vaativat olosuhteet
kaventavat niissä potentiaalisesti selviytyvien ja lisääntyvien lajien määrää (Houseman &
Gross 2006). Vaikka kokonaislajimäärät saattavat jäädä tundralla pieniksi, voi paikallinen
lajirunsaus olla silti suotuisissa oloissa suuri (le Roux et al. 2013a). Arktis-alpiinisen tundran
topografinen vaihtelu tuottaa suuren määrän toisistaan eroavia mikroilmastotaskuja, jotka
mahdollistavat elinstrategioiltaan ja -vaatimuksiltaan hyvin erilaisten lajien esiintymisen
samanaikaisesti maisematasolla (Lenoir et al. 2013; Hylander et al. 2015). Ympäristön
heterogeenisyyden nähdään yleisesti nostavan alueen kokonaislajimäärää (Dufour et al. 2006;
Lundholm 2009; Costanza et al. 2011)
Klassisen ekologisen teorian, stressigradientti-hypoteesin mukaan kilpailu on suurinta
ympäristöissä, joissa tärkeimpiä resursseja on riittävästi (Callaway & Walker 1997), kun taas
fasilitaation merkitys kasvaa ja kilpailupaine heikkenee fysikaalisesti haastavissa tai
vähätuottoisissa (stressi-) ympäristöissä (Bertness & Callaway 1994; Callaway et al. 2002).
Fasilitaatio on positiivinen bioottinen interaktio, jossa yksi laji hyödyttää olemassaolollaan
toista. Paikallinen lajirunsaus vähenee tuottavuusgradientin molempia päitä kohden toisen
pään ollessa fysiologisesti (stressi) ja toisen biologisesti (kilpailu) haastava (Currie 1991;
Abrams 1995; Mittelbach et al. 2001; Cardinale et al. 2009). Virtanen ja muut (2013)
havaitsivat arktisilla putkilokasveilla ja jäkälillä yksihuippuisen ja sammalilla negatiivisen
tuottavuus-lajirunsaus-suhteen. Jäkälien on toisissa tutkimuksissa nähty vähenevän biomassan
kasvaessa (Cornelissen et al. 2001). Kaikissa ekosysteemeissä tuottavuus ei ennusta
lajirunsautta onnistuneesti (Adler at el. 2011). Korkea diversiteetti takaa resurssien tahokkaan
käytön (Hector et al. 1999; McKane et al. 2002), mutta yksittäisten lajien dominanssi voi
kasvaa tuottavuusgradientin molemmissa päissä spesialistien ja voimakkaimpien
kilpailijoiden saadessa edun (Houseman & Gross 2006). Yleisesti katsotaan korkean
diversiteetin tasapainottavan lajiyhteisöä ja puskuroivan sitä ympäristönmuutoksia vastaan
(Goodman 1975; Naeem et al. 1994; Tilman et al. 1996; Chesson 2000), mutta tundran
manipulaatiokokeissa vähätuottoiset ja kuivat alueet ovat kyenneet vastustamaan muutoksia,
8kun taas lajirunsaimpien paikkojen lajiryhmä, ruohot, on vähentynyt manipulaatiokokeissa
voimakkaimmin (Chapin et al. 1995; Walker et al. 2006). Tulos on linjassa monien muiden
vähätuottoisista ympäristöistä saatujen tulosten kanssa (Grime et al. 2000; Grime et al. 2008;
Harrison et al. 2014). Yksittäisten lajien tai lajimäärien sijaan erilaisten funktionaalisten
ryhmien diversiteetti ja esiintyminen voi olla ratkaisevaa systeemin toiminnan ja
vastustuskyvyn kannalta (Tilman et al. 1997; Hooper et al. 2005).
Resurssien vähyys tai muuten äärevät luonnonolot suosivat hyvien kilpailijoiden sijaan
stressiä ja ääreviä oloja sietäviä lajeja (Grime 1977; Callaway et al. 2002). Korkeammalle
vuoristoissa tai lähempänä napoja sammalten ja jäkälien merkitys ekosysteemin kannalta
korostuu (Sonesson & Callaghan 1991; Tenhunen et al. 1992; Bruun et al. 2006; Gornall et al.
2007; Geffert et al. 2013). Sammalet ja jäkälät sietävät ääreviä olosuhteita monia
putkilokasveja paremmin, jolloin ne hyötyvät putkilokasvien vähenevästä
kilpailuvaikutuksesta ilmaston kylmetessä tai kuivuessa (Gimingham & Smith 1971;
Tenhunen et al. 1992; Procton 2000; Cornelissen et al. 2001; Wasley et al. 2006; Bjerke et al.
2013). Hyvien kilpailijoiden ja stressiä sietävien lajien lisäksi Grime (1977) on luokitellut
häiriöitä sietävät lajit, ruderaalit, omanlaisekseen funktionaaliseksi lajiryhmäksi. Arktis-
alpiinisella tundralla kylmyys ja maaperän vesi aiheuttavat monenlaista geomorfologista
häiriötä, kuten routimisen tuottamaa kuviomaata tai solifluktiota (Aalto et al. 2014b). Näiden
geomorfologisten häiriöiden on havaittu vaikuttavan arktisen kasvilajien hienon
mittakaavatason esiintymiskuvaan (le Roux et al. 2013b), joten myös arktisessa lajipoolissa
on selvästi näihin häiriöihin sopeutuneita lajeja.
Suuri osa kasviyhteisöistä on suurimman osan aikaa jonkin resurssin, kuten vesi, ravinteet tai
valo, vajeessa (Chapin 1991). Hyvin stressiä sietävien lajien ominaisuuksiin kuuluvat
esimerkiksi hidaskasvuisuus silloinkin, kun resursseja on tarjolla, suurehko juuristo ja
varastosolukot- tai rakenteet, joihin ajoittain runsaana esiintyvää resurssia voidaan tallettaa
(Sonesson & Callaghan 1991; Choler 2005; Iversen et al. 2015). Stressiä kestävillä
putkilokasveilla on lisäksi usein puutunut varsi ja monivuotiset lehdet (Billings 1974; Chapin
1991). Kasvit saattavat allokoida vähät resurssit lehtiinsä maksimoidakseen fotosynteesin
määrän, mutta ovat joustamattomia juuriston koon kanssa ja siten hitaita reagoimaan
resurssien saatavuuden muutoksiin (Sonesson & Callaghan 1991; Chavez et al. 2002).
Stressiä sietävillä lajeilla resursseja kuluu myös sopeumiin, joiden avulla selvitä ankarassa
ympäristössä (Chapin 1991). Usein stressiä aiheuttavat ympäristötekijät eivät esiinny
erikseen, vaan useampi samaan aikaan (Chapin 1991): esimerkiksi kuivuus aiheuttaa kasveille
9samalla myös ravinteiden puutosta, niiden menettäessä kyvyn ottaa ravinteita maaveteen
liuenneina. Monet arktiset kasvit ja sammalet kasvavat tiiviissä mättäissä estääkseen
lämmönhukan ja sitoakseen mahdollisimman tehokkaasti vettä kasvustoon (Block et al.
2009). Yksi keino selviytyä äärimmäisen ankarissa oloissa on pitkittää elinkiertoa: keskittyä
yhtenä kasvukautena biomassan kasvattamiseen ja toisena lisääntymiseen (Billings &
Mooney 1968). Toiset taas elävät ankaran ilmaston suhteellisesti lämpimissä, kosteissa ja
ravintorikkaimmissa habitaateissa ja pyrkivät käyttämään resurssit nopeaan kasvuun ja
lisääntymiseen yhden kasvukauden aikana. Tuottavien habitaattien lajien ominaisuuksiin
kuuluukin nopea kasvu, suuri juuristopinta-ala, hennot versot ja talvehtiminen maassa tai
aivan sen yläpuolella (Grime 1977). Yksivuotisia lajeja ei arktisella tundralla kuitenkaan ole
juuri lainkaan (Sonesson & Callaghan 1991; Väre & Partanen 2012).
3.2	Maaperän	kosteus	
3.2.1	Maaperän	kosteus	arktis-alpiinisessa	ympäristössä	
Maaperän kosteus tarkoittaa maaperässä olevaa vapaata vettä (H2O), joka suotautuu
sadevedestä, lumen sulamisvesistä tai tiivistyneestä kasteesta maan pinnan läpi maaperän
huokosia täyttämään. Myös ylärinteiltä hitaasti maassa kulkeutuva tai ikiroudan sulamisesta
vapautuva vesi voi täyttää maaperän vesivarastoja ainakin ajoittain (Isard 1986; Kane et al.
1991; Liancourt et al. 2012). Vesi poistuu maaperästä joko haihtumalla, kasvien hengityksen
kautta tai kulkeutumalla maassa tai maanpinnalla vesistöihin (Isard 1986; Kane et al. 1991;
Dermody et al. 2007). Edellä mainitut prosessit jakautuvat epätasaisesti niin spatiaalisesti
kuin temporaalisesti, mutta yhdessä ne muodostavat ekosysteemin vesitaseen (Knapp et al.
2002; McNamara et al. 2005; Rasouli et al. 2014). Maaperän vedenpidätyskykyyn vaikuttaa
maalaji, raekokojakauma ja orgaanisen aineksen määrä (Hinkel et al. 2001). Myös maaperän
pinnan ja kasvillisuuden koostumus ja rakenne vaikuttavat maaperään asti suodattuvan
sadeveden osuuteen (Gornall et al. 2007). Maaperän kosteus toimii välipintana, joka kaikkiin
huokostiloihin tunkeutuvana nesteenä yhdistää ilmakehän, maaperän ja näissä elävät eliöt
toisiinsa (kuva 1).
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Kuva 1. Vesi toimii rajapintana ja yhdistää ekosysteemin osat, ainekierrot ja kehät yhdeksi
suureksi systeemiksi. Vesi kiertää systeemissä vesihöyrynä, kiteisenä jäänä ja vapaana vetenä
lämpötilan ja ilmanpaineen mukaan.
Maaperän kosteus jakautuu arktis-alpiinisessa ympäristössä maisemaan epätasaisesti
erityisesti topografian kontrolloimana (Isard 1986; Litaor et al. 2002). Maaperän kosteus voi
vaihdella jo lyhyellä matkalla huomattavan paljon, koska arktis-alpiininen ympäristö on
topografialtaan hyvin vaihtelevaa (Engstrom et al. 2005; le Roux et al. 2013a). Kosteuden
pienipiirteiseen vaihteluun arktis-alpiinisessa ympäristössä vaikuttaa myös lämpötila (Harte &
Shaw 1995), kasvillisuus (Gornall et al. 2007; Aalto et al. 2013), rinteen viettosuunta (Isard
1986), geomorfologiset häiriöt (Sorensen et al. 2006), ikirouta (Hinzman 1991) ja paikan
avoimuus tuulelle (Liancourt et al. 2012) vaikuttamalla haihdunnan määrään tai maaperän
kykyyn sitoa vettä. Maaperän kosteus ja siihen vaikuttavat tekijät ovat kuitenkin
kytkeytyneitä toisiinsa ja vuorovaikutusten verkko on täynnä mahdollisia takaisinkytkentöjä
(Hinzman et al. 2005).
Kansainvälinen ilmastopaneeli (IPCC 2013) ennustaa arktisille alueilla aiempaa suurempia
sademääriä kuluvan vuosisadan loppuun mennessä (kuva 2). Maaperän kosteuden taas
ennustetaan kasvavasta sademäärästä huolimatta vähenevän, sillä myös haihdunta kasvaa
voimakkaasti (Hinzman et al. 2005). Sademäärien paikallisten muutosten ja vuotuisen
ajoittumisen ennustaminen on epävarmalla pohjalla. Pohjoiset leveysasteet (60-90°) ovat
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kasvattaneet sademääriään viimeisen sadan vuoden aikana, trendin ollessa arviosta riippuen
0,63-5,82 mm yr-1 vuosikymmenessä, mutta havaintojen harvalukuisuus tekee arviosta
osittain epävarman (IPCC 2013). Sateisuuden kasvu on kuitenkin näkynyt myös esimerkiksi
pohjoisten jokien virtaamien kasvuna.
Kuva 2. Kansainvälisen ilmastopaneelin (IPCC) tuottamia ennusteita globaaleista
kosteusolojen kehityskuluista vuosille 2081-2100 verrattuna vuosiin 1986-2005 (RCP 8.5).
Sademäärä (A), haihdunta (B), suhteellinen kosteus (C), vesitase (D), valunta (E) ja maaperän
kosteus (F) (IPCC 2013).
Arktisille alueille, joilla lämpötilat ovat suuren osan vuodesta nollan (°C) alapuolella tai juuri
veden jäätymispisteen ympärillä, on suuri vaikutus tuleeko sade lumena vai vetenä (Glanville
et al. 2012). Siksi sateiden ajoittuminen ja niiden yhteys lämpötilan muutoksiin ovat tärkeitä
ymmärtää, jotta ilmastonmuutoksen ekosysteemivaikutuksia pystytään arvioimaan.
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Ääripäiden sääilmiöt, kuten tulvimis- tai kuivuusjaksot, voivat olla ekologisesti
merkittävämpiä tekijöitä kuin vuotuiset keskiarvot (Bjerke et al. 2011; Arnold et al. 2014).
Mesoskaalalla ilmastomallien ennusteet voivat vaihdella hyvin voimakkaasti esimerkiksi
topografian, vallitsevien tuulten ja mantereisuus-mereisyys -gradientin mukaan (Weltzin et al.
2003; Aalto et al. 2014a). Ilmastomallit luodaan hyvin karkealla mittakaavalla, jolloin
ekosysteemivaikutuksia tutkivat joutuvat tasapainoilemaan mallien ennusteen hilavälin
pienentämisen (downskaling) ja siitä johtuvien virhelähteiden kanssa (Aalto et al. 2014a).
Maaperän kosteus on eliöille tärkeä resurssi jo itsessään, mutta se toimii myös liuottimena ja
kuljettaa siihen liuennutta tai sekoittunutta hienoaineista. Maaperän kosteus vaikuttaa
voimakkaasti monenlaisiin maaperän prosesseihin ja kontrolloi omalta osaltaan niin
ravinteiden mineralisointia (Chapin 1996; Fisk et al. 1998) kuin hiilen vapautumista
ilmakehään (Sommerkorn 2008; Arnold et al. 2014). Maaperän kosteus myös puskuroi
lämpötilojen muutoksia (Ashcroft et al. 2013) ja se on keskeinen koko ekosysteemin
toimintaa säätelevä resurssi (kuva 3).
Kuva 3. Maaperän kosteus yhdistää ekosysteemiprosessit vuorovaikutusten verkostoksi.
Monet ympäristömuuttujat vaikuttavat maaperän kosteuteen myös epäsuorasti jonkin toisen
muuttujan kautta. Monet vuorovaikutukset voivat olla kaksisuuntaisia tai muodostaa
takaisinkytkentöjä.
Maaperän kosteus ei vaihtele pelkästään spatiaalisesti maiseman muotoja mukaillen, vaan
myös ajallisesti  ja horisontaalisesti  (Hinkel et  al.  2001; Swemmer et  al.  2007)(kuvat 4 ja 5).
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Pintamaan kohdalla säätila vaikuttaa suoraan maaperän kosteuteen, kun taas syvemmällä
vaihtelu on pienempää ja se voi noudattaa vuodenaikojen vaihtelua (Hinkel et al. 2001;
Blankinship et al 2014). Lumipeitteen alla kosteus pysyy vakiona, mutta sulamisen aikaan
maaperä saa suuria sulamisveden pulsseja ja voi vettyä täysin (Luus et al. 2013). Yleensä
maaperä kuivuu lumen sulmisen ajankohdasta kohti loppukesää, sateiden nostaessa kosteuden
määrää ajoittaisesti (Isard 1986; Luus et al. 2013). Yksittäisten sateiden vaikutus on
maaperässä (varsinkin nopeasti kuivuvilla harjanteilla) vain lyhytaikainen (Robinsson et al.
1998).
Kuva 4. Maaperän kosteus vaihtelee ajallisesti eniten aivan pintamaassa ja muutosten tiheys
ja voimakkuus heikkenee mitä syvemmälle maaperään liikutaan. Pintamaan kosteus reagoi
yksittäisiin sateisiin; maaperä syvällä voi toistaa vuodenaikaista sykliä (katso Blankinship et
al. 2014).
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Kuva 5. Maaperän kosteus vaihtelee kasvukaudella äkillisesti lumensulamisen ja sateiden
takia. Oranssi viiva kuvaa karun tuulenpieksemän kosteuden vaihtelua, sininen myöhään
sulavan lumenviipymän ja violetti kostean alarinteen niityn. Sateen tai lumensulamisen aikaan
maaperän kosteus saavuttaa maksiminsa, jonka jälkeen kosteus vähenee habitaatille
tyypillisellä vauhdilla seuraavaan sateeseen asti (katso Blankinship et al. 2014).
Mesotopografian on todettu vaikuttavan voimakkaasti kosteuden jakautumiseen maisemassa
(Billings & Mooney 1968; Giblin 1991; Litaor et al. 2002; Litaor et al. 2008, le Roux et al.
2013a). Kun maaperä saturoituu sulamisvedestä tai vettä sataa niin voimakkaasti, ettei se enää
imeydy maaperään, vapaa vesi kulkeutuu maavetenä tai pintavaluntana topografialtaan
alavimpiin kohtiin (Oberbauer et al. 1989; McNamara et al. 2005) (kuva 6). Siksi
mesotopografisen gradientin ylärinteet ja harjanteet ovat alarinteitä kuivempia. Samalla veden
mukana liikkuva hieno kiintoaines, orgaaninen aines ja ravinteet huuhtoutuvat ylärinteiltä
alarinteille (Oberbauer et al. 1989). Topografia vaikuttaa myös paikan säteilyoloihin ja
tuulelle alttiuteen, ja näiden haihduntaa lisäävän vaikutuksen kautta vesitaseeseen (Shreve
1924; Isard 1986; Liu et al. 2012). Myös monien ravinteiden määrä vaihettuu
mesotopografisen gradientin mukaan (Giblin 1991). Kosteus säätelee yhdessä lämpötilan
kanssa maaperäprosessien kuten orgaanisen aineksen mineralisoinnin nopeutta (Chapin 1996;
Fisk et al. 1998; Kim et al. 2014). Ravinteiden kierto on hidasta kuivimmilla paikoilla
kosteuden puutteen rajoittaessa sitä, mutta myös täysin vettynyt maaperä voi estää happea
vaativan hajotustoiminnan ja vähentää erityisesti fosforin saatavuutta (Chapin 1996; Giesler et
al. 2012). Myös maaperän typpitaloudelle tärkeät typensitojabakteerit tarvitsevat tasaiset
kosteusolot (Stewart et al. 2013).
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Kuva 6. Mesotopografian vaikutus abioottisten ja bioottisten muuttujien sekä eri
kasvimuotojen jakautumiseen arktis-alpiinisessa maisemassa. Ylemmässä kuvassa on tilanne,
jossa lumi kertyy suojan puolelle painanteen pohjalle, jolloin sulamisvesien ruokkimia
kosteita rinneniittyjä ei synny kuten alemman kuvan tilanteessa, jossa lumipenkka syntyy
suojanpuoleiseen ylärinteeseen. Haihdunta on suurinta paahteisella tai tuulelle alttiilla
rinteellä. Siniset nuolet tarkoittavat maaveden liikettä. Mustat nuolet kuvaavat muuttujien
muutosta topografisen gradientin mukaan.
Kylmissä ekosysteemeissä vesi on suuren osan vuodesta lumena ja jäänä. Myös lumi jakautuu
maisemaan epätasaisesti topografian ja tuulen yhteisvaikutuksesta ja vaikuttaa epätasaisen
sulamisajankohdan myötä habitaattien kasvukauden pituuksiin (Seasted & Vaccaro 2001;
Borner et al. 2008). Lumipeite vaikuttaa myös maaperän kosteuteen, sillä sulamisvedet
tuottavat tasaisesti kosteutta lumipenkkojen alapuolisille rinteille (Schimel & Mikan 2005;
Edwards et al. 2007; Ayres et al. 2010) (kuva 7). Ohut lumipeite taas sulaa keväällä aikaisin ja
nopeasti, jolloin sulamisvesien vaikutus jää lyhytaikaiseksi ja paikka voi kärsiä myöhemmin
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kasvukaudella kuivuudesta (Kane et al. 1991; Luus et al. 2013). Lumipeite kontrolloi veden
jakautumista maisemassa koko talven ja nivaatioissa pitkälle kasvukaudelle. Mitä pitemmälle
kasvukausi etenee ja lumipenkat hupenevat, sitä vähemmän lumensulamisvedet määrittävät
kosteuden alueellista vaihtelua ja sade sekä topografia vaikuttavat vapaan veden liikkeen
kautta maaperän kosteuden jakautumiseen (Kane et al. 1991; Luus et al. 2013)(kuva 8).
Kuva 7. Lumen paksuuden vaikutus habitaattien olosuhteisiin ja resurssien määrään. Paksu
lumipeite antaa kasveille suojan talvikauden äärilämpötiloilta, mutta voi lyhentää
kasuvkauden pituutta paikoilla, joilla se sulaa hitaasti (Seasted & Vaccaro 2001; Borner et al.
2008). Ohut lumipeite antaa myös heikomman ja nopeamman sulamisvesipulssin, jonka
vaikutus maaperän kosteuteen on vain lyhytaikainen. Voimakkaasti huuhtoutuva habitaatti voi
menettää huomattavan määrän ravinteita keväisen nopean sulamisjakson aikana (NO3- on
nitraatti, H2PO4- on  fosfaatti,  Ca2+ kalsium- ja Mg2+ magnesiumioni)(katso Wipf & Rixen
2010 ja Luus et al. 2013). Vaaleansininen viiva kuvaa lumenpintaa, ruskea alue maaperän
pinnan suotautumis- eli infiltraatiokerrosta ja sinikirjava vedestä saturoitunutta maakerrosta.
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Kuva 8. Veden olomuoto vaikuttaa siihen, mihin se maisemassa kerääntyy. Olomuoto ja sen
merkitys vaihettuu talven ja kevään lumen kontrolloimasta maisemasta loppukesän vapaan
veden kontrolloimaan maisemaan.
Keskimääräinen pohjoisen pallonpuoliskon maalis-huhtikuun lumipeitto on pienentynyt 0,8 %
vuosikymmenessä vuosina 1922-2012 (IPCC 2013). Brown ja Robinson (2011) yhdistivät
karkearesoluutiosia satelliittikuvia ja eri lähteistä löytyneitä lumimittauksia ja havaitsivat
jatkuvan ja kiihtyvän kehityskulun keväisen lumipeitteen pienenemisestä. Trendi oli
samankaltainen niin Pohjois-Amerikassa kuin Euraasiassa. Myös maalis-huhtikuun
lumipeitteen ja kevään keskilämpötilojen negatiivinen korrelaatio oli selvä. Ikiroudan
lämpötila on noussut ympäri arktisen tundran ja korkeiden vuoristojen, mutta lämpenemisessä
on ollut suurta paikallista ja ajallista vaihtelua (IPCC 2013). Suurin muutos on tapahtunut
kylmän ikiroudan alueilla korkealla arktiksella (Smith et al. 2010), mutta myös pienemmissä
määrin epäjatkuvan ja lämpimän ikiroudan alueilla, kuten Skandinaviassa (Christiansen et al.
2010). Lumipeitteen ja ikiroudan muutokset voivat vaikuttaa voimakkaasti arktisten alueiden
hydrologiaan (Williams et al. 2009 & 2014).
3.2.2	Maaperän	kosteus	ja	sen	vaikutukset	kasvillisuuteen	
Maaperän vesi voidaan jakaa kasvien ja muiden eliöiden kannalta kahteen luokkaan:
saatavilla oleva käyttökelpoinen vesi ja jäässä oleva tai maapartikkeleihin sitoutunut
biologisesti käyttökelvoton vesi. Myös talvella maaperässä voi olla biologisesti saatavissa
olevaa vettä, koska veteen liuenneet aineet laskevat veden jäätymispistettä (Block et al. 2009).
Maaveden asteittainen jäätyminen väkevöittää jäljelle jäävää vesiliuosta, jolloin veden
jäätymispiste laskee edelleen. Maaveden jäätyminen aiheuttaa myös mekaanista stressiä
kasvien juurille ja voi suosia joustavajuurisia lajeja paikoissa, joissa routakuohunta on
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voimakasta (Williams et al. 2014; Iversen et al. 2015). Vesi aiheuttaa kasveille myös
fysiologista stressiä huuhtoessaan ravinteita pois niiden juurten ulottuvilta tai estäessään
esimerkiksi fosforiyhdisteiden hajoamisen epäorgaanisiksi (Giblin et al. 1991; Chapin 1996).
Sopivissa kosteus- ja lämpöoloissa ravinteiden mineralisaatio on nopeaa (Fisk et al. 1998).
Kuivuusjaksot ja maaperän kosteuden syvyysprofiili voivat vaikuttaa kasvien levinneisyyteen
(Dreesen et al. 2012; Schwilk & Keeley 2012; Cornelius et al. 2013; Barber et al. 2000).
Alkukesän runsas kosteus ei auta jatkuvaa kosteutta vaativia lajeja habitaateilla, joita vaivaa
kuivuus keskikesän paahteessa (Luus et al. 2013). Loppukesän kuivuus voi pahentua, jos
lumen sulaminen aikaistuu ja sulamisvesien vaikutus maaperän kosteuteen päättyy
kasvukaudella aiempaa varhaisemmin (Kane et al. 1991; Luus et al. 2013).
Kasvilajeilla tai kasvipopulaatioilla on niille ominainen solukoiden vesipitoisuus, joka
tarvitaan maksimaaliseen yhteyttämiseen (Mooney & West 1964). Tämä heijastelee pitkälti
sitä, minkälaisiin kosteusoloihin ne ovat sopeutuneet (Mooney & West 1964; Ueno & Kanda
2006). Putkilokasvit ovat huonoja sietämään totaalista kuivumista, joten monet arktis-
alpiiniset kuivien habitaattien spesialistit ovat kehittyneet estämään veden liiallista haihduntaa
tai varastoimaan sitä meheviin lehtiin (Billings & Mooney 1968; Tenhunen et al. 1992).
Kasvit voivat myös ulottaa juurensa syvälle, joskin arktisten matalien lajien juuristo keskittyy
hyvin ohelle maan pintakerrokselle (Iversen et al. 2015). Sammalilla ei ole varsinaisia juuria
tai veden kuljettamiseen erikoistuneita solukoita, vaan ne keräävät vettä ja ravinteita vain
aivan pintamaasta (Tenhunen et al. 1992). Sammalet kestävät kuitenkin hyvin solukoiden
kuivumista ja estävät tiiviillä kasvustoillaan veden haihtumista. Monet sammallajit ovat
sopeutuneet myös täysin vedellä kyllästyneisiin habitaatteihin (Gimingham & Smith 1971;
Proctor 2000; Wasley et al. 2006; Gornall et al. 2007). Sadevesi suodattuu tehokkaasti
sammalmaton läpi maaperään, mikä vähentää pintavaluntaa (Beringer et al. 2001). Monilla
sammalilla, kuten rahkasammalilla on soluja, jotka ovat erikoistuneet varastoimaan vettä
itseensä (Ueno & Kanda 2006). Juurettomat jäkälätkin tarvitsevat vettä yhteyttääkseen ja
kasvaakseen, mutta ovat äärimmäisen kestäviä sietämään pitkiäkin kuivuusjaksoja (Benedict
et al. 1990). Hyvin hidaskasvuisina ne eivät kuitenkaan kykene kilpailemaan habitaateissa,
joissa vettä on tarpeeksi putkilokasveille (Cornelissen et al. 2001; MacKenzie et al. 2001).
Jäkälät pystyvät virkoamaan lepotilastaan hyvin nopeasti ja imemään tehokkasti vettä
esimerkiksi sumusta tai ilmasta tiivistyvästä kasteesta (Tenhunen et al. 1991).
Maaperän kosteus tai sitä kuvaavat topografiset indeksit ovat monessa tutkimuksessa
osoittautuneet erinomaisiksi selittäviksi muuttujiksi ennustettaessa kasvillisuuden
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levinneisyyksiä (Bliss et al 1994; Moeslund et al. 2013a; Moeslund et al. 2013b; le Roux et al.
2013a). Suhde ei ole kuitenkaan vain yksisuuntainen, sillä kasvillisuus ja sen tuottama
karikekerros vaikuttavat maaperän kosteuteen ja veden pidättymiseen (Hinzman 1991;
Liancourt et al. 2012; Aalto et al. 2013). Kosteuden merkitys lajien levinneisyyteen on
havaittu paikallisella (Virtanen & Eurola 1996; Bruun et al. 2006; le Roux et al. 2013a),
alueellisella (Isard 1986; Naito & Cairns 2011; Grytnes et al. 2014) ja mannerten
mittakaavatasolla (Lenoir et al. 2012). Kosteus vaikuttaa yksittäisten lajien esiintymiskuvaan
(Isard 1986; Naito & Cairns 2011; le Roux et al. 2013a), lajiyhteisön koostumukseen
(Virtanen & Eurola 1996; Malanson et al. 2012; le Roux et al. 2013a) ja lajirunsauteen (Litaor
et al. 2008; Löffler & Pape 2008; Cooper 2011; Kammer et al. 2013; le Roux et al. 2013a).
Suuri osa tutkimuksista on kuitenkin tehty vain putkilokasveilla ja sammalten ja jäkälien
kohdalla tutkimuksia on vain vähän (Virtanen & Eurola 1996; Bruun et al. 2006). Monissa
tutkimuksissa tärkeimmät ympäristömuuttujat ovat vajaavaisesti edustettuina, jolloin
esimerksiksi topografian mukaan muuttuva lajirunsaus voi olla monen tekijän summa, joita
kaikkia ei ole tutkimuksissa huomioitu (Pausas & Austin 2001).
Kasvien herkkyys maaperän kosteudelle on selvä ilmiö, mutta silti monet tundrahabitaatit
vaikuttavat olevan melko vastustuskykyisiä kosteuden muutoksille ainakin lyhyellä aikavälillä
(Hudson & Henry 2010; Keuper et al. 2012). Ympäristön manipulaatiokokeet ovat
osoittaneet, että kosteiden habitaattien lajistot ovat muutoksille herkempiä, kuin jo valmiiksi
kuivien alueiden, mutta tulosten ja lajiryhmien välillä on paljon vaihtelua (Hinzman et al.
2005; Elmendorf et al. 2012). Ruohot ja sammalet yleisimmin taantuvat käsittelyissä, kun taas
varvut ja puuvartiset pensaat runsastuvat (Wahren et al. 2005; Elmendorf et al. 2012).
Robinsson kollegoinen (1998) kuitenkin havaitsi, että arktisen maaperän kokeelliset kastelut
nostivat maaperän kosteutta vain hetkellisesti, joten maaperän kosteuden kannalta hitaat
muutokset kasvillisuudessa ja maaperän koostumuksessa voivat olla suoria sademäärien
muutoksia ratkaisevampia (katso myös Arft et al. 1999). Myös paleokasvillisuusaineistot
korostavat kosteusolojen merkitystä holoseenin aikaisten kasvillisuusmuutosten selittäjänä ja
aiheuttajana (Mann et al. 2002).
3.2.3	Maaperän	kosteuden	tutkimus	
Satelliittit ja erilaiset ilmakuvaussensorit ovat mahdollistaneet maaperän kosteuden karkean
mittakaavatason vaihtelun kartoittamisen mm. passiivisten mikroaalto-
kaukokartoitussensorien (Njoku & Entekhabi 1996), aktiivisten mikroaaltotutkien (Dubois et
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al. 1995), näkyvän valon ja keski-infrapunan aallonpituuksilla kuvattujen satelliittikuvien
(Jackson et al. 2004) tai näiden yhdistelmien (Hosseini & Saradjien 2014) avulla. Vaikka
kaukokartoitus mahdollistaa maanpinnan piirteiden laajan mittaamisen, on menetelmillä
heikkoutensa. Heikkouksiksi voi laskea yleensä hyvin karkean spatiaalisen resoluution tai
vaikeuden erottaa maaperän kosteuden luoma signaali muista siihen vaikuttavista tekijöistä
(Muller & Decamps 2001).
Erilaiset hydrologiset mallit, jotka yrittävät mallintaa veden virtausta, kerääntymistä ja
pidättymistä, ovat keino saada maaperän kosteudesta alueellista tietoa ilman tiheää
mittauspisteverkostoa ja empiriistä aineistoa (Kopecký & Čížková 2010).
Yksinkertaisimmillaan hydrologiset mallit voivat ottaa huomioon vain topografian, kuten
laajalti käytetty topografinen kosteusindeksi (TWI). TWI:kin on riippuvainen sen
rakentamisessa käytetyn korkeusmallin resoluutiosta (Sorensen & Seibert 2007), joten karkea
resoluutioisesta hydrologisesta mallista on vain vähän hyötyä, jos maaperänkosteus vaihtelee
jo hyvin hienolla mittakaavatasolla. Lisäksi le Roux kollegoineen (2013a) havaitsivat, että
hienomittakaavainenkaan TWI ei parantanut lajien levinneisyysmallien hyvyyttä, vaikka
instrumentaaliset kosteusmittaukset paransivat mallien ennustekykyä huomattavasti. Hyvin
hienolla mittakaavalla TWI ei myöskään onnistunut selittämään maaperän kosteuden mitattua
vaihtelua. Vain harvassa kasvillisuustutkimuksessa on käytetty suoraan mitattuja maaperän
kosteusarvoja, minkä voi nähdä suurena puutteena.
3.3	Maaperän	lämpötila	
Eri leveyspiirien alueiden välinen lämpötilaero johtuu ensisijaisesti niiden vastaanottaman
auringon säteilyn määrästä. Mannerten tasolla ilmavirtaukset, merivirrat, mantereisuus ja
mereisyys vaikuttavat lämmön jakautumiseen (Held 2001). Topografinen heterogeenisyys,
pinnan albedo, vesimassat ja korkeus merenpinnasta kontrolloivat paikallisia lämpötilaoloja
niin voimakkaasti, että lyhyelläkin matkalla lämpötilaero voi vastata satojen kilometrien
latitudinaalista siirtymää (Shreve 1924; Körner 2003; Stoy et al. 2012; Aalto et al. 2014a).
Noustessaan ilma jäähtyy adiabaattisesti ilmanpaineen laskiessa noin 6,4 °C jokaista noustua
kilometriä kohden hieman alueesta ja ilman suhteellisesta kosteudesta riippuen (Körner 2003).
Arktis-alpiiniset alueet ovat kylmiä sekä korkeutensa että pohjoisen sijaintina takia. Myös
lämpötilan temporaalinen vaihtelu riippuu alueen leveyspiiristä ja suhteesta suuriin
vesimassoihin (Aalto et al. 2014a).
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Arktinen ilmasto on jo lämmennyt esiteolliseen ajanjaksoon verrattuna (IPCC 2013). Saman
kehityksen ennustetaan jatkuvan kuluvan vuosisadan loppua kohti kiihtyen (kuva 9). Arktiset
alueet ovat lämmenneet ja tulevat lämpenemään huomattavasti monia muita alueita enemmän
ja arktisilla alueilla lämpenemisen vaikutukset voivat olla dramaattiset kasvukauden
pidetessä, lumimäärän pienentyessä ja ikiroudan sulaessa (Hobbie et al. 2000; Hinzman et al.
2005; Koven et al. 2011). Arktis-alpiinisen tundran heterogeenisyys aiheuttaa kuitenkin suurta
lämpötilojen vaihtelua habitaattien välillä, mikä tekee karkean resoluution ennusteiden
käytöstä paikallisella tasolla hankalaa, mutta mahdollistaa mikrorefugioiden syntymisen
(Scherrer & Körner 2011; Ashcroft & Gollan 2013; De Frenne et al. 2013; Lenoir et al. 2013).
Lämpötilan muutosten voimakkuuden lisäksi sen ajoittuminen on huomiotava: kesän ja talven
lämpenemisellä voi olla hyvin erilaiset ekosysteemivaikutukset (Borner et al. 2008; Bjerke
2011; Bjerke et al. 2011; Brown & DeGaetano 2011; Williams et al. 2014). Erityisesti talven
äkilliset lämpöjaksot voivat olla kasvillisuuden kannalta epäedullisia aiheuttaen ilman
uudelleen pakastuessa lumen alle jääkerroksen (Bjerke 2011).
Kuva 9. IPCC:n (2013) kahden ilmastoskenaarion ennustettu vuotuisen keskilämpötilan
muutos (vasemmalla RCP 2.6 ja oikealla RCP 8.5) vuosille 2081-2100 verrattuna vuosiin
1986-2005. Arktisten alueiden ennustetaan lämpenevän voimakkaimmin koko maapallolla
lämmeten skenaariosta riippuen jopa 10 °C.
Korkea lämpötila nopeuttaa kemiallisia reaktioita ja nostaa siten vaihtolämpöisten eliöiden
metaboliaa ja esimerkiksi fotosynteesin tasoa (Mooney & West 1964; Nash & Olafsen 1995;
Grime & Mackey 2002). Myös maaperän hajotustoiminta on voimakkaasti lämpötilasta
riippuvaista, ja arktiksen kylmissä maaperissä ravinteiden kierto on verraten hidasta (Rustad
et al. 2001; Robinson 2002; Glanville et al. 2012). Hyvin korkeassa lämpötilassa kasvit
joutuvat välttämään liiallista kosteuden haihtumista ja solukkojen kuivumista (Dermody et al.
2007). Erittäin matalat lämpötilat taas voivat äärimmillään johtaa solukkojen jäätymiseen ja
pakkasvaurioihin (Agrawal 2004; Inouye 2008). Kasveilla on keinoja selviytyä äärimmäisen
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kylmistä olosuhteista ja jokaisella lajilla tai populaatiolla on omat rajansa, eli lämpötilan
vaihteluvälinsä, joiden sisällä se selviytyy. Elinvoimaisen populaation syntymiseksi
olosuhteiden täytyy mahdollistaa kasvien selviytymisen lisäksi myös niiden lisääntyminen
ainakin ajoittaisesti. Lisääntyminen tapahtuu äärimmäisissä oloissa usein suvuttoman
lisääntymisen kautta (Billings & Mooney 1968; Abeli et al. 2012; Ladinig et al. 2013). Kasvit
voivat joko estää solukkovahinkoa esimerkiksi biokemiallisin keinoin tai sietää pakkasen
aiheuttamia vaurioita (Agrawal 2004). Molemmista on aina omat evolutiiviset kustannuksensa
yksilön kelpoisuudelle, ja siksi vain harva laji on sopeutunut arktisiin kylmiin oloihin.
Erityisesti sammalet ja jäkälät ovat kehittäneet erilaisia morfologisia ja biokemiallisia
suojamekanismeja pakkasvaurioita ja lämpötilasta johtuvaa kuivuutta vastaan (Tenhunen et
al. 1991; Proctor 2000).
Lämpötilan merkitystä arktis-alpiinisen kasvillisuuden kannalta on tutkittu erityisesti
manipuloimalla kokeellisesti ilman ja maaperän lämpötilaa. Kokeissa biomassa on kasvanut,
lajirunsaus ja lajiston tasaisuus vähentynyt, sammalet ja jäkälät taantuneet ja erityisesti
graminoidit, kesävihannat varvut ja pensaat ovat runsastuneet, mutta tuloksissa on
huomattavaa vaihtelua tutkimusten ja habiteettien välillä (Chapin et al. 1995; Harte & Shaw
1995; Press et al. 1998; Walker et al. 2006; Ashcroft et al. 2013). Maaperän lannoituskokeet
ovat tuottaneet samankaltaisia tuloksia lämmitystutkimusten kanssa, joten lämmön noston
vaikutus voi ainakin osittain selittyä kiihtyneellä hajotustoiminnalla ja ravinteiden
paremmalla saatavuudella (Press et al. 1998; Dagg & Lafleur 2011; Zamin et al. 2014).
Joissain tutkimuksissa on havaittu myös päinvastaisia kasvillisuusvasteita lämmitykseen ja
ravinnelisäykseen, mikä osoittaa keskilämpötilan maltillisellakin nostolla olevan myös
itsenäisiä vaikutuksia kasvillisuuteen (Zamin et al. 2014). Manipulaatiokokeiden heikkous on,
että niissä on hankala kontrolloida muita ympäristötekijöitä ja samanaikaiset muutokset
maaperän kosteudessa ja haihdunnassa voivat osaltaan olla kasvillisuusmuutosten
taustamekanismeja (Marion et al. 1997; Bokhorst et al. 2013), koska monet prosessit ovat
toisiinsa kytköksissä (Harte & Shaw 1995; Luus et al. 2013). Maaperän lämpötilan ja
kasvillisuuden välinen suhde ei ole yksisuuntainen vaan myös kasvillisuus vaikuttaa
maaperän lämpötilaan varjostamalla ja kerryttämällä eristävää orgaanista kerrosta (Gornall et
al. 2007; Brown et al. 2010; Myers-Smith et al. 2011; Aalto et al. 2013). Maaperän kosteus ja
lämpötila ovatkin kytköksissä toisiinsa: lämpö lisää haihduntaa, kosteus tasaa lämpötilan
vaihtelua ja lämpöenergia johtuu tai siirtyy veden mukana maanpinnalta syvempiin kerroksiin
erityisesti sulamisvesipulssien aikaan (Shreve 1924; Hinzman 1991; Hinkel et al. 2001;
Ashcroft et al. 2013; Luus et al. 2013).
23
3.4	Säteily	
Auringon elektromagneettinen säteily on kasvien ja yhteyttämään kykenevien levien ja
syanobakteerien fotosynteesin primääri käyttövoima (Mooney & West 1964). Auringon valo
saapuu ilmakehään ja aallonpituudesta riippuen heijastuu takaisin avaruuteen, absorboituu
ilmakehän kaasuihin ja pienhiukkasiin tai saavuttaa lopulta maanpinnan. Auringon säteily voi
muuttua lämpöenergiaksi tai fotosynteesin kautta kemialliseksi energiaksi. Ekosysteemin
kannalta tärkeintä on 400 – 700 nm aallonpituusalueen säteilyä kutsutaan fotosynteettisesti
aktiiviseksi säteilyksi (photosynthetically active radiation, PAR)(Mooney & West 1964).
PAR on säteilyn aallonpituusalue, joka pitää fotosynteesin käynnissä, läpäisee tehokkaasti
ilmakehän, ja on samalla aallonpituusalue, joka on ihmissilmälläkin havaittavissa.
Koska auringon säteily saapuu Maan pallopinnalle, se jakautuu epätasaisesti eri leveyspiirien
välillä yhtä pinta-alayksikköä kohden (McCune & Keon 2002). Lisäksi maapallon
akselikulma on vinossa Maan kiertorataan nähden, minkä takia säteilyn määrä vaihtelee eri
alueilla vuodenajan mukaan. Keskikesällä pohjoiset napapiirin pohjoispuolella sijaitsevat
arktiset alueet vastaanottavat auringon säteilyä jopa päiväntasaajaa enemmän, koska aurinko
paistaa läpi vuorokauden. Talvella tilanne heilahtaa toiseen ääripäähän ja arktisille alueille
koittaa kaamos: aurinko ei paista leveyspiiristä riippuen jopa useaan kuukauteen.
Leveyspiirin lisäksi saapuvan auringonsäteilyn määrään vaikuttaa rinteen kaltevuus (Shreve
1924). Etelään 45° viettävä rinne vastaanottaa Kilpisjärven leveyspiirillä keskikesällä
potentiaalisesti noin kolminkertaisesti suoraa auringonvaloa vastaavalla jyrkkyydellä
pohjoiseen antavaan rinteeseen verrattuna (kuva 10A), ja vuositasolla ero on huomattavasti
suurempi. Täysin tasainen alue jää hiukan etelärinteen säteilymäärästä, mutta se vastaanottaa
valoa keskikesällä läpi vuorokauden etelärinteen jäädessä yön tunneiksi varjoon (kuva 10B).
Kasvien kannalta tilanne on monimutkaisempi, sillä keskipäivällä voimakkain auringonvalo
voi ylittää säteilyrajan, jonka ylittävää säteilyä kasvit eivät pysty enää hyödyntämään
(Sonesson & Callaghan 1991; MacKenzie et al. 2001). Lisäksi täysitehoinen yhteyttäminen
vaatii sopivan lämpötilan ja kostusolot (MacKenzie et al. 2001). Siksi matalatehoinen, mutta
jatkuva auringonvalo voi olla jopa suotuisampi kuin etelärinteen intensiivinen keskipäivän
säteilymäärä, joka kuivattaa kasvia ja maanpintaa (Shreve 1924; Isard 1986). Erityisesti
korkealla vuoristoissa auringonsäteily voi olla niin voimakasta, että kasvit ja jäkälät ovat
joutuneet kehittämään sopeumia välttääkseen säteilyn (erityisesti haitallisen UV-B
-aallonpituusalueen) aiheuttamia vaurioita (Schlensog et al. 2003).
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Kuva 10. Kuukausittainen maksimaalinen säteilymäärä (kuva A) ja päivittäinen suoran
auringonsäteilyjakson pituus (kuva B). Punainen käyrä kuvaa aluetta joka on kallellaan 45
astetta etelään, musta tasaista maaston kohtaa ja sininen aluetta, joka on kallistunut 45 astetta
pohjoiseen. Säteilymäärän teho on suurin etelärinteellä ja keskikesälläkin pieni
pohjoisrinteellä. Päivänpituus taas voi jäädä jyrkästi etelään viettävällä paikalla muita
lyhyemmäksi. Luvut olettavat täysin pilvetöntä taivasta. Simulaatiot on tehty R-ohjelmiston
RSAGA-kirjastolla.
Fotosynteesin lisäksi säteily vaikuttaa kasveihin epäsuorasti nostamalla lämpötilaa ja
lisäämällä haihduntaa. Etelärinteet ovat kuivempia ja lämpimämpiä kuin pohjoisrinteet
(Shreve 1924). Viettosuunta vaikuttaa erityisesti maksimilämpötiloihin, minimilämpötilan
vaihdellessa vähemmän rinteiden välillä. Eri viettosuuntaisten rinteiden välinen lämpötilaero
myös kasvaa mitä korkeammalle vuoristoon noustaan (Shreve 1924).
3.5	Maaperän	pH	
Maaperän pH on logaritminen indeksi, joka kuvaa protonien eli positiivisten vetyionien (H+)
aktiivisuutta liuoksessa eli tässä tapauksessa maavedessä. Kasvien kannalta pH on merkittävä
maaperän ominaisuus, sillä se kontrolloi monien ravinteiden biologista saatavuutta ja
liukoisuutta (Arnesen et al. 2007). Ravinteilla on niille ominainen pH-alue, jolla ne ovat
kasvien juurien saatavissa. Matala maaperän pH laskee erityisesti positiivisten kationien,
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kuten Ca+2 ja Mg+3, saatavuutta, sillä matala pH kuluttaa maaperän kationien tuottamaa
puskurointikykyä irrottamalla kationit maaperän hiukkasten pinnoilta aiheuttaen kationin
huuhtoutumisen kasvien ulottumattomiin. Kasvit käyttävät itsekin juuristaan erittämiä
H+-ioneija irrottaakseen ravinne-ioneja maapartikkeleista ja happamoittavat maaperää ajan
myötä (Gough et al. 2000). Monien kasvilajien karike on lisäksi erittäin hapanta ja hitaasti
hajoavaa, erityisesti vedestä saturoituneissa maaperissä, jolloin orgaanisen aineksen ja
happojen kertyminen hapantaa maaperää (Shaver et al. 2001). Happamaan maaperään
sopeutuneet lajit voivat siis aiheuttaa positiivisen palautekytkennän, jossa niiden huonosti
hajoava, hapan karike happamoittaa maaperää entisestään.
Maaperän pH-tasoon vaikuttaa erityisesti vallitseva kivilaji. Jääkauden läpikäyneillä alueille
maaperän mineraalikoostumusta ei määrää vain allaoleva kallioperä, vaan myös paikalle
kaukaakin jään tai sulamisvesien mukana kulkeutunut kiviaines (Gough et al. 2000).
Maaperän ikä vaikuttaa pH-arvoon, sillä ajan myötä rapautuminen ja kasvillisuus aiheuttavat
kationivaraston kulumisen ja maaperän puskurointikyvyn heikkenemisen (Gough et al. 2000).
Kationien huuhtoutuminen aiheuttaa myös paikallista vaihtelua maaperän happamuuteen, sillä
veden kulkeutuminen ja kertyminen topografian mukaan johtaa myös kationien
huuhtoutumiseen harjanteilta ja ylärinteiltä, ja niiden kertymiseen kosteampiin painanteisiin ja
rinteiden alaosiin (Litaor et al. 2002).
Maaperän hyvin alhainen pH saattaa vapauttaa maaveteen huomattavia määriä rautaa (Fe) ja
alumiinia (Al)(Giesler et al. 2012). Alumiini on kasvien metabolialle myrkyllistä suurina
määrinä, mutta Fe ja Al voivat myös sitoa erityisesti fosforia (P) kasvien ulottumattomiin
(Giesler et al. 2012). Tundralla raudalla ja alumiinilla ei näytä olevan yhtä suurta roolia
ravinteiden sitojana kuin boreaalisissa havumetsissä (Giesler et al. 2012). Tämä voi
mahdollisesti johtua tundran kylmyyden aiheuttamasta matalasta kemiallisesta
rapautumisnopeudesta, joka selittäisi matalat Fe- ja Al-pitoisuudet myös happamilla mailla.
Myös korkea pH voi aiheuttaa ravinneongelmia eliöille. Jos korkea pH johtuu maaperän
suuresta kalsium-pitoisuudesta (Ca), saattaa eliöille käyttökelpoisen fosforin määrä vähentyä,
sillä kalsium sitoo fosforia hyvin pysyväksi yhdisteeksi, Ca-fosfaatiksi (Sundqvist et al.
2011). Onkin esitetty, että niin sanotut kalkinvaatijalajit eivät suinkaan tarvitse ylimääräistä
kalkkia elintoimintojensa ylläpitoon, vaan lajit ovat sopeutuneet suuren kalsium-pitoisuuden
aiheuttamaan ravinnestressiin (Arnesen et al. 2007). Kasvilajirunsaus voikin olla suurin
alueilla, joilla vallitseva kivilaji aiheuttaa maaperän korkean pH:n, mutta jonka kalsium-
pitoisuus on matala. Siksi pelkästään pH:n käyttäminen maaperän biogeokemiallisia oloja
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kuvaavana muuttujana voi olla harhaanjohtavaa (Arnesen et al. 2007). Yleensä korkea tai
neutraali pH nostaa arktis-alpiinista putkilokasvilajirunsautta (Bliss et al. 1994; Austrheim et
al. 2002; Virtanen et al. 2006; Cooper 2011), koska arktis-alpiinisessa kasvillisuudessa on
suuri joukko lajeja, jotka ovat sopeutuneet kasvamaan emäksisessä maaperässä (Väre &
Partanen 2012).
Maaperän pH korreloi usein esimerkiksi kosteusolojen kanssa ollen matala kuivilla
tunturinummilla ja korkeampi kosteilla niityillä (Giblin et al. 1991), joten voi olla hankala
erottaa, mistä tekijästä ravinteiden vastaava gradientti johtuu. Yleisesti vapaan F-pitoisuuden
katsotaan kasvavan pH:n kohotessa (Giesler et al. 2012). Myös typen sidonnan on havaittu
olevan suurinta neutraaleissa maaperissä vähentyen pH-asteikon ääripäitä kohden (Sorensen
et al. 2006). Jotkin mikroravinteet, kuten mangaani ja sinkki, taas ovat heikommin kasvien
saatavilla korkeassa pH:ssa (Bockheim et al. 1998). Korkean pH:n tundralla orgaanista ainesta
kertyy maan pintakerroksiin vähän, jolloin sen lämmöneristyskyky on heikko (Bockheim et
al. 1998). Se johtaa siihen, että kesällä maan aktiivinen kerros on paksu myös ikiroudan
alueilla, mutta toisaalta talvella maa jäähtyy nopeammin ja routakouhunta on siksi voimakasta
(Bockheim et al. 1998). Routakouhunta taas nostaa maaperäpartikkelien mekaanista
pilkkoutumista, vapauttaa ravinteita ja nostaa maaperän pH:ta entisestään (Jonasson & Sköld




Lajilevinneisyysmallinnus (Species Distribution Modelling, tästä lähtien SDM) on yhdistelmä
ekologista teoriaa, matemaattisesti monimutkaisia menetelmiä sekä näiden soveltamista
käytäntöön (Guisan & Zimmerman 2000; Austin 2007). Aihepiirin tutkimus saa
motivaationsa havainnoista, joissa eri lajien huomataan esiintyvän lajikohtaisella tavalla
tietyillä alueilla ja puuttuvan toisilta sekä tarpeesta ymmärtää esiintymiskuvan taustalla
vaikuttavia syitä. Levinneisyysalue on vain triviaali vaste lajin perusekologian, elinkierron ja
evoluutiohistorian sekä ympäristön summana (Austin et al. 2001). SDM-lähestymistavalla
saadaan uutta tietoa lajien, lajiryhmien tai lajiyhteisöjen ekologiasta niiden esiintymiskuvan
kautta ja voidaan testata erilaisia hypoteeseja lajien levinneisyyteen vaikuttavista
ympäristötekijöistä (Guisan & Zimmerman 2000). Vain ekosysteemin ja lajien
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perusekologian tunteminen mahdollistaa kenttätutkimusten ja kokeiden suunnittelun ja
oikeanlaisten ympäristömuuttujien ja mallien valinnan (Austin et al. 2011).
Lajilevinneisyysmallit luovat havaintojen pohjalta eliöille moniulotteisia ekolokeroita, joissa
jokainen mukana oleva ympäristögradientti rajaa ekolokeron muotoa omalta osaltaan (Guisan
& Thuiller 2005). Luodun mallin avulla voidaan etsiä ne alueet, joilla mallinnetulle lajille
sopiva muuttujayhdistelmä on läsnä ja piirtää lopulta lajille potentiaalinen levinneisyysalue.
Malli on aina yksinkertaistus monimutkaisesta todellisuudesta, jota se yrittää kuvata. Malli
voi olla realistinen, tarkka ja yleistettävä, mutta ei kaikkea näistä samaan aikaan (Levins
1966; Guisan & Zimmermann 2000)(kuva 11).
Kuva 11. Lajilevinneisyysmallintamisessa voidaan parantaa kerralla vain kahta kolmesta
kriteeristä: yleistettävyys, tarkkuus ja realistisuus. Jos mallintamisessa painotetaan
realistisuutta ja tarkkuutta/täsmällisyyttä, lähestytään mallia ekologisesti ja empiirisesti. Jos
halutaan yleistettävyyttä ja tarkkuutta, luodaan analyyttinen ja matemaattinen malli. Jos taas
tuloksilta haetaan realistisuutta ja yleistettävyyttä, rakennetaan mekaaninen malli, joka
pojautuu dynaamisiin prosesseihin (Mukaillen Levins 1966 ja Guisan & Zimmerman 2000).
Lajilevinneisyysmallintamisessa on otettava huomioon monia epävarmuustekijöitä sekä itse
menetelmiin, koeasetelmaan että muuttujien valintaan liittyen (Heikkinen et al. 2006). Mallit
ovat luonteeltaan tilastollisia, jolloin mallin tulosten perusteella voi olla vaikea hahmottaa
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kausaalisia vaikutuksia korrelaatioista (Guisan & Zimmermann 2000). Malliin täytyy myös
valita ne muuttujat, jotka todellisuudessa vaikuttavat mallinnettavaan vastemuuttujaan, sillä
muuten on vaarana esittää johtopäätökset korrelaatioiden perusteella, jotka eivät
todellisuudessa kuvaa kausaaliketjuja (Austin et al. 2011; Pradervand et al. 2014). Lisäksi
käytetyn aineiston mittakaava on oltava se, jolla muuttujat todellisuudessa vaikuttavat
mallinnettavaan ilmiöön tai lajiin (Guisan et al. 2007; Austin et al. 2011; Lenoir et al. 2013).
Potter ja muut (2013) osoittavat, että suuri osa levinneisyysmallintamista hyödyntävistä
tutkimuksista käyttää ruutukokoa, joka on aivan liian karkea tutkittavan ilmiön tai lajin
kannalta. Tutkimusaineiston karkea resoluutio keskiarvoistaa maiseman heterogeenisen
hienomittakaavaisen vaihtelun ja voi aliarvioida lajeille sopivien habitaattien todellisen
määrän (Randin et al. 2009). Randin kollegoineen (2009) ennusti lajilevinneisyysmalleilla
vuoristolajien tulevia levinneisyysalueita Euroopassa kahdella eri mittakaavatasolla ja sai
tuloksen, jossa jokaiselle lajeista, joita 10 km resoluutiolla katosivat kokonaan, löytyi yhä
sopivia habitaatteja, kun tutkimuksen ruutukoko oli 25 m. Kaikkiin edellä mainittuihin
ongelmiin auttaa vain ymmärrys mallinnuskohteen ekologiasta ja käyttäytymisestä. Myös
aineiston keräämisen ja mallien laadinnan tekniseen puoleen pitää keskittyä: aineiston tulee
olla harhaton ja mahdollisimman satunnainen tai systemaattinen, mallien parametrien tulee
olla oikein säädetty ja esimerkiksi spatiaalisen autokorrelaation vaikutus tulee ottaa tuloksissa
huomioon (Araújo & Guisan 2006). Lisäksi kenttäolosuhteissa on keskityttävä lajien
mahdollisimman tarkkaan tunnistamiseen ja pohtia, onko löydetty laji aina sille
todellisuudessa sopivassa ympäristössä vai onko se joutunut sinne esimerkiksi ihmisen
tuomana tai kuvastaa aiempaa ilmasto- ja ympäristöhistoriaa, ei nykyisiä oloja (Guisan &
Thuiller 2005).
Lajirunsauden ja yksittäisten lajien esiintymiseen vaikuttavista tekijöistä on runsaasti
teorioita, jotka ovat testattavissa myös SDM-menetelmillä, tuomalla teorioiden mukaisia
selittäviä muuttujia mukaan malleihin. Esimerkiksi häiriöiden taajuuden ja voimakkuuden
(Grime 1977; McKey & Currie 2001; le Roux et al. 2013b), tuottavuuden tai energian määrän
(Abrams 1995; Naeem et al. 1996; Tilman et al. 1996; Virtanen et al. 2013), stressin, kilpailun
ja fasilitaation (Callaway & Walker 1997; Callaway et al. 2002; Choler 2001; Bruno et al.
2003; Brooker et al. 2008) ja elinympäristön heterogeenisyyden (Dufour et al. 2006;
Lundholm 2009; Costanza et al. 2011) on nähty vaikuttavan lajistoihin paikallisella tasolla.
Suuri osa kasvillisuuden lajirunsaustutkimuksista on suoritettu vain putkilokasvien
lajirunsautta tarkastellen. Kolmen perusekologialtaan toisistaan poikkeavan, mutta
sisäisestikin vaihtelevan lajiryhmän rinnakkainen yhteisö-, lajirunsaus ja lajimallintaminen
29
antaa mielenkiintoisen mahdollisuuden vertailla lajiryhmillä havaittuja säännönmukaisuuksia
toisiinsa.
4.2	Lajirunsaus	ja	diversiteetti	
Lajirunsaus tarkoittaa tietyllä alalla havaittujen lajien määrää. Lajirunsaus ei ota huomioon
lajien välisiä runsaussuhteita ja on siksi varsin yksiulotteinen kuvaus lajiyhteisöstä (Tuomisto
2010). Lajirunsauden rinnalle on kehitetty monenlaisia diversiteetti-indeksejä, joissa yhteen
lukuun yritetään kasata enemmän informaatiota lajiyhteisöstä. Shannonin indeksi ja
Simpsonin indeksi ovat yleisimmin käytettyjä diversiteetti-indeksejä (Spellerberg & Fedor
2003). Diversiteetti-, lajirunsaus- tai lajirikkaus -termejä saatetaan käyttää harhaanjohtavasti
ja sekoittaa niitä keskenään jopa saman artikkelin sisällä (Spellerberg & Fedor 2003;
Tuomisto 2010). Diversiteetti käsite onkin käytössä monenlaisissa kysymyksissä ja siitä on
johdettu määritelmiä niin geneettiseen tai funktionaaliseen diversiteettiin. Lajidiversiteetin voi
nähdä teoreettisena ideana, jota kaikki runsausarvot tai diversiteetti-indeksit yrittävät
tavoitella (Hill 1973). Lajirunsaus ei kuitenkaan itsessään ole lajidiversiteetin mitta, koska se
ei käsittele ns. tehollista lajimäärää, jossa myös runsaussuhteet merkitsevät (Tuomisto 2010).
Diversiteettimittaukset ovat mittakaavasidonnaisia (Whittaker et al. 2001). Mitä suurempi
tutkimusyksikön pinta-ala on, sitä enemmän diversiteetti mittaa alueellista diversiteettiä ja
hukuttaa pienipiirteisen vaihtelun yhteen diversiteetti lukuun. Hyvin suurella ruutukoolla
voidaan puhua jo gamma-diversiteetistä, joka tarkoittaa yhden suuremman alueen koko
lajipoolin kokoa, eli alueellista lajimäärää (Tuomisto 2010). Valittu mittakaava tulee tulkita
myös suhteessa tutkittavien lajien tai muun ilmiön kokoon (Potter et al. 2013), ja siksi
puulajidiversiteettiä on turha verrata samalla suppealla ruutukoolla esimerkiksi
jäkälälajimäärään.
Lajirunsaus on useimmiten käytetty diversiteetin määre rajatulla tutkimusalalla.
Lajirunsaudesta käytetään usein myös nimitystä α-diversiteetti (Tuomisto 2010). Lajirunsaus
on myös helppo tulkita ja verrata sen kautta eri ekosysteemejä tai habitaatteja keskenään.
Lajiryhmien välillä diversieetti-indeksit voivat olla vertailukelpoisempia, sillä lajirunsaus
vaihtelee huomattavan paljon lajiryhmien välillä jo näiden kokoerojen takia, jolloin yhteisön
tasaisuuden huomioivat diversiteetti-indeksit tuovat lajiryhmät ekologisesti
vertailukelpoisiksi.
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Shannonin diversiteetti indeksi kuvaa käytännössä lajiyhteisön entropiaa eli sitä, kuinka
vaikea on ennustaa satunnaisesti otoksesta valittu yksilö lajilleen (Spellerberg & Fedor 2003).
Shannonin indeksiin vaikuttaa siis sekä lajien määrä että näiden runsaussuhteet. Jos yhteisön
jokin laji on erittäin dominoiva, on lajistosta napattava satunnainen yksilö helpommin
ennustettavissa kuin lajiyhteisössä, jossa on paljon hyvin tasaisesti esiintyviä lajeja.
Kasvilajien kohdalla kasviyksilöiden laskeminen ei ole järkevää, koska lajit vaihtelevat
kooltaan huomattavasti, mutta lajien peittävyys-prosentit ajavat diversiteetti-indeksien
laskemisessa saman asian. Shannonin diversiteetti-indeksi lasketaan yleensä seuraavalla
kaavalla:
jossa pi on lajin i osuus yhteisössä; b on logaritmin kanta, joka on tässä työssä luonnollinen
logaritmi; S on lajien kokonaismäärä.
Simpsonin indeksi on dominanssi-indeksi, koska se antaa Shannonin indeksiä enemmän
painoarvoa runsaille lajeille (Hill 1973). Harvinaisena otoksessa esiintyvät lajit vaikuttavat
hyvin vähän indeksin arvoon. Indeksi kuvaa käytännössä todennäköisyyttä, jolla kaksi
yhteisöstä satunnaisesti valittua yksilöä kuuluvat samaan lajiin tai muuhun valittuun ryhmään
todennäköisyyden käänteislukuna. Siksi Simpsonin indeksiin vaikuttaa erityisesti se, onko
yhteisössä yksi tai useampi dominantti laji. Simpsonin indeksi lasketaan seuraavalla kaavalla:
jossa pi on lajin i osuus yhteisössä ja S on lajien kokonaismäärä.
Tässä työssä lajidiversiteettiä käsitellään siis kolmen lukuarvon kautta, joista lajirunsaus
huomioi vain havaittujen lajien määrän, Simpsonin indeksi lähinnä lajin runsaussuhteiden
tasaisuuden, kun taas Shannonin indeksin voi katsoa olevan edellisten välimuoto, jossa sekä
lajimäärä että lajien runsaussuhteet selvästi vaikuttavat indeksin arvoon. Kaikki kolme
kertovat sitä suuremmasta diversiteetistä tai yhteisön tasaisuudesta mitä korkeampi luku on.
Ekologisesti kaikkien kolmen määreen voi katsoa vastaavan hiukan eri kysymykseen
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lajiyhteisöstä (Tuominen 2010), joten näen niiden rinnakkaisen käytön perusteltuna ja
tutkimuksellisesti mielenkiintoisena.
5.	Tutkimusalue	
Tutkimusalue Saanatunturin rinteillä kattaa noin kolmen neliökilometrin alueen ja ulottuu
Saanan pohjoisrinteen alavista alaosista eteläpuolen jyrkkään rinteeseen. Saana sijaitsee
Luoteis-Suomessa, Enontekiön kunnassa lähellä Ruotsin ja Norjan rajaa (ETRS89
maantieteellinen koordinaatisto (~WGS84) N 69°2' 37.404'', E 20° 51' 23.173'' ). Kilpisjärven
kylä sijaitsee Saanan länsipuolella Kilpisjärven rannalla. Saanan huippu on 1029 metriä ja
Kilpisjärven pinta 473 metriä merenpinnan yläpuolella, joten suhteellista korkeuseroa kertyy
noin 1.6 kilometrin matkalla 556 metriä. Saanan itäpuolella on Kilpisjärveä pienempi
Saanajärvi, jonka korkeus merenpinnasta on 680 metriä. Saanan lounaisrinteellä metsänraja
saavuttaa lähes 700 metrin korkeuden, mutta pohjois- ja itärinteet ovat puuttomia.
Kilpisjärvellä ja muualla Skandinaviassa hieskoivun alalaji, tunturikoivu (Betula pubescens
ssp. czerepanovii) muodostaa metsänrajan (Ahti et al. 1968). Paljakka jatkuu Saanalta
katkeamattomana kohti pohjoista ja itää, jossa ensimmäisenä tulevat vastaan Jehkats-tunturit.
Saanan lounaisrinteet ovat tiukasti suojellut, ja kesäkautena niillä liikkuminen ilman lupaa on
kielletty. Tämän työn eteläinen tutkimusala sijaitsee suojelualueen sisällä ja on siten suojassa
suoralta ihmistoiminnalta. Kilpisjärven alue on epäjatkuvan ikiroudan aluetta, mutta
tutkimusalueella ikirouta ei vaikuta pintamaan kosteus- tai lämpöoloihin. Tutkimusalue
sijaitsevat porotalousalueella, minkä lisäksi ajoittaiset sopulien populaationsyklin
huippuvuodet aiheuttavat paljakkakasvillisuudelle laidunnuspainetta (le Roux et al. 2013c).
Kilpisjärven sääasema sijaitsee Helsingin yliopiston Kilpisjärven biologisen aseman kupeessa
480 m mpy. (Pirinen et al. 2012). Viimeisenä kokonaisena 30 vuoden ilmastokautena (1981-
2010) Kilpisjärven vuotuinen keskilämpötila on ollut -1.9 °C, absoluuttinen maksimilämpötila
26.8 °C ja minimilämpötila -41 °C (Pirinen et al. 2012). Kilpisjärvellä sataa keskimäärin 487
mm vuodessa ja heinäkuu on sateisin kuukausi (keskimäärin 73 mm). Keskimäärin vuodessa
on 133 päivää, jolloin sääasemalla lämpötila ei laske alle nollan celsius-asteen ja 103 päivää,
jolloin sademäärä ylittää yhden millimetrin. Kuvassa 12 on esitettynä kuukausittaiset
ilmastokauden 1981-2010 ilmastotiedot. Täytyy huomioida, että tutkimusalat ovat sääasemaa
korkeammalla Saanan rinteillä, joten lämpötilat voivat olla kauttaaltaan matalammat tai
inversioilmiön aikana talvisin jopa korkeammat. Saanan rinteitä ajoittain pyyhkivät pilvet
voivat vaikuttaa maaperän kosteuteen ja kasvien sekä erityisesti jäkälien vedensaantiin.
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Kilpisjärven ilmastossa on merellisiä piirteitä, sillä Pohjoisen jäämeren rantaan on vain noin
50 km matka, joten läntiset ilmavirtaukset lämmittävät Kilpisjärven ilmastoa ylitettyään
Lyngenin niemimaan rannikkovuoret.
Kuva 12. Kilpisjärven sääaseman kuukausittaisia ilmastotunnuslukuja vuosilta 1981-2010
(Ilmastotieto: Pirinen et al. 2012).
Kilpisjärvi sijaitsee Skandinaviaa halkovan Kölivuoriston itäisellä laidalla. Kölivuoristo eli
Skandit ovat noin 400 milj. vuotta sitten syntynyt vuorijono, joka on Alppien poimuttumisen
aikaan noussut ja poimutunut uudestaan (Laitakari 1998). Kilpisjärven alueesta osa on
ikivanhaa arkeeista kiveä (Saanan alueella granodioriittiä), mutta vanhan kiven päälle on
työntynyt Skandien poimuttumisen aikaan myös emäksisten kivilajien ylityöntölaattoja
(Lehtovaara 1995) (kuva 13). Saana on laeltaan kohtuullisen hapanta ja kovaa
arkoosikvartsiittia (ns. tunturiliusketta) ja alaosiltaan savikiveä ja saviliuskeita, mutta näiden
välissä on ohut kerros kalsium- ja magnesium-pitoista dolomiittia, joka luo erityisesti Saanan
lounais- ja länsirinteille emäksiset, kalkinsuosijoille sopivat olot. Saanan länsirinteillä on
suuria lohkareisia vyörykivitaluksia, jotka ovat syntyneet herkästi lohkeilevan saviliuskeen
halkeillessa (Lehtovaara 1995).
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Kuva 13. Saanan kallioperäkartta taustalla rinnevarjostus. Aineisto: GTK, kallioperäkartta
1:100 000
6.	Tutkimusaineisto	
Kasvillisuusaineisto on kerätty kolmena kesänä (2011-2013) viidellä tutkimusalalla Saanan
rinteillä (kuva 14). Yhteensä viidelle tutkimusalalle on perustettu 21 tutkimusruudukkoa. Yksi
ruudukko koostuu 160 neliömetrin tutkimusruudusta (20 m * 8 m), joten yhteensä
tutkimusruutuja on aineistossa 3360. Jäkälät ja sammalet on kartoitettu tutkimusruudukoilta
neljän metrin välein niin, että jokaiselta tutkimusruudukolta on 18 kaikkien kolmen
lajiryhmän osalta kartoitettua neliömetrin tutkimusruutua (yht. 378)(kuva 15). Tämän työn
kirjoittaja on kerännyt yksin sammal- ja jäkäläaineiston kesällä 2013. Putkilokasviaineisto on
kerätty työpareittain. Kasvillisuuskartoituksessa jokainen neliömetrin ruudulla esiintyvä laji
saa peittävyysarvon (0.25-100 %). Tämä on myöhemmin muunnettu läsnä/ei läsnä
-aineistoksi binäärisen virhejakauman vaativia analyyseja varten. Putkilokasvien osalta
nimistö noudattaa Suomen tunturikasviota (Väre & Partanen 2012), jäkälät Suomen
jäkäläopasta (Stenroos et al. 2011) ja sammalet ruotsalaista Nationalnyckeln kirjasarjaa
(Hallinbäck et al. 2006; Hallinbäck et al. 2008; Hedenäs et al. 2014).
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Kuva 14. Saanan korkeusmalli ja viiden tutkimusalan sekä 21:n tutkimusruudukon sijainti.
Korkeusaineisto: MML:n korkeusmalli.
Samoilta ruuduilta, joilta on kartoitettu kryptogrammit (18*21 = 378), on mitattu myös
maaperän kosteus ja maaperän lämpötila sekä määritetty maanäytteestä maaperän pH.
Maaperän kosteus on mitattu keskikesällä 2013 yhden vuorokauden aikana käsin
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kannettavalla FieldScout TDR 300 kosteusmittarilla (Spectrum Technologies, Plainfield, IL,
USA). Mittaus toistettiin jokaisesta ruudusta kolmesta kohtaa ja lopullinen kosteusarvo on
näiden kolmen mittauksen keskiarvo. Ennen kosteusmittauksia varmistettiin, ettei alueella ole
satanut vuorokauteen ennen mittausajankohtaa. Kosteusarvo on maaperän volymetrinen
kosteuspitoisuus. Mittaus on pyritty ottamaan 10 cm syvyydeltä, mutta jos tähän ei kyetty
kosteusarvo on interpoloitu ympäröivistä tutkimusruuduista. Maaperän lämpötila on mitattu
digitaalisilla kosteusmittareilla (TFX 392 SKW-T thermometer, Ebro Electronic; Ingolstadt,
Germany) 10 cm syvyydestä yhden vuorokauden aikana kesällä 2013. Lämpötilamittaukset on
korjattu vuorokauden ajankohdalla. Maaperän pH on analysoitu ilmakuivatuista ja
muovilapion otetuista maaperänäytteistä Helsingin yliopiston Geotieteiden ja maantieteen
laitoksen laboratoriossa seuraten standardisoitua protokolaa ISO 10390:1994 (E).
Maaperänäytteet on kerätty pohjoiselta tutkimusalalta kesällä 2011, eteläiseltä kesällä 2012 ja
muilta tutkimusaloilta kesällä 2013. Vuosittaisen saapuvan potentiaalisen säteilyn määrä (MJ
cm-2 yr-1)(tästä lähtien vain säteily) on laskettu McCunen ja Keonin algoritmilla Arcview-
ohjelmistossa käyttämällä kentällä arvioituja rinteen kaltevuutta ja viettosuuntaa (seuraten
McCune & Keon 2002). Säteily määrä on potentiaalinen maksimiarvo, joka neliösenttimetrin
alalle vuoden aikana saapuu, olettaen, että taivas on koko vuoden pilvetön.
Kuva 15. Tutkimusruudukko sisältää 160 tutkimusruutua (1 m2), joista on kartoitettu
putkilokasvit. Sammalet ja jäkälät on kartoitettu 18 ruudusta (punaiset) jokaisen
tutkimusruudukon sisällä. Ruudukoita on aineistossa 21, joten tässä työssä mukana olevia
tutkimusruutuja on yhteensä 378.
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Tutkimusruudukot (21) on sijoitettu Saanan rinteille topografisesti vaihteleville paikoille.
Kaikki ruudukot sijaitsevat metsänrajan yläpuolella 600-800 metrin korkeudella
merenpinnasta. Ruudukoista osa sijaitsee emäksisemmällä etelärinteellä, osa happamamman
kallioperän alueella tunturin pohjoisrinteillä. Ruudukoiden sijoittelulla on yritetty saada
kuvattua tärkeimmät abioottiset ympäristömuuttujat mahdollisimman laajasti, mutta
mahdollisimman suppealla maantieteellisellä alueella, jotta maantieteellisen mittakaavan
trendit ilmastossa ja lajipoolissa eivät muutu tutkimusruudukoiden välillä.
7.	Tilastolliset	menetelmät	
Kaikki tämän työn tilastolliset analyysit on suoritettu R-ohjelmiston (R Development Core
Team 2015) ohjelmointiympäristössä.
Ympäristömuuttujien ja lajirunsauksien spatiaalisen autokorrelaation taso laskettiin ja
arvioitiin jokaiselle tutkimusruudukolle, tutkimusalalle ja koko aineistolle Moranin indeksiä
käyttäen (Anselin 1995). Moranin indeksi ja spatiaalisen autokorrelaation tilastollinen
merkitsevyys laskettiin ape-kirjaston funktioilla ja euklidisen etäisyysmatriisin avulla (Paradis
et al. 2004). Moranin indeksi laskettiin myös lajirunsausmallien (GLM, GAM ja GBM)
tulosten residuaaleille. Spatiaalisen autokorrelaation tilastollinen merkitsevyys lasketaan
muuttujille ja mallien residuaaleille koko aineiston eli enimmillään n. 3000 m matkalta.
Luokkamuuttujien spatiaalisen autokorrelaation testaamiseen käytettiin join count -testiä
spded-kirjaston joincount.test -komennolla, joka laskee naapuruston välisten kategorisen
muuttujan linkkien määrää. Join count -testi tarvitsee etäisyysmatriisin, joka kertoo, mitkä
koepisteet ovat lähellä toisiaan, sekä edellisen pohjalta lasketun spatiaalisen painotusmatriisin
(Bivand et al. 2013). Nämä luotiin saman R-kirjaston komennoilla dnearneigh ja nb2listw.
Lajiyhteisöjen ja ympäristömuuttujien välisiä yhteyksiä ja korrelaatioita testattiin ei-metristä
moniulotteista skaalausta käyttäen (non-metric multidimensional scaling, tästä lähtien
NMDS). NMDS on pääkomponenttianalyysille läheistä tyyppiä oleva menetelmä, joka
kaventaa moniulotteista muuttuja-aineistoa ymmärrettävämpään ja tiivistetympään muotoon.
NMDS laskee lajiaineistolle muuttujien välisistä etäisyyksistä etäisyysmatriisin, jonka avulla
se visualisoi aineiston kaksiulotteisella pinnalla. Aineistosta karsittiin lajiryhmäkohtaisten
analyysien osalta ne ruudut, joissa tämän lajiryhmän lajeja ei esiintynyt lainkaan (jäkälät 2,
sammalet 1). NMDS ajettiin Vegan-kirjaston (Oksanen et al. 2014) metaMDS-komennolla
(distance = "bray", k = 2, trymax = 20, autotransform =T) jokaiselle lajiryhmälle erikseen.
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NMDS asetettiin toistamaan ajoaan korkeintaan 20 kertaa, joiden joukosta se valitsee parhaan
eli eniten aineiston sisäistä vääristymää minimoivan tuloksen. NMDS antaa tulokseksi myös
stress-arvot, jotka kertovat kuinka hyvin lajistoa voidaan kuvata kaksiulotteisella pinnalla
(mitä pienempi stress-arvo sitä paremmin NMDS selittää vaihtelua). Vegan-kirjaston envifit-
funktio yhdistää moniulotteisen skaalauksen tuloksen ympäristömuuttujiin. Se piirtää
ordiplot-kuvaajaan ympäristömuuttujakohtaiset nuolet, joiden suunta ja pituus kertovat siitä,
mihin suuntaan kaksiulotteisessa lajiyhteisö-ordinaatio-kuvassa mikäkin ympäristömuuttuja
vaihtelee ja mikä on muuttujan vaikutuksen voimakkuus. Ordiplot piirtää kaksiulotteiseksi
kutistamalleen muuttujapinnalle joko lajit tai tilastoyksiköt eli tutkimusruudut. Ordisurf-
komennolla ordinaatiokuvaan voi piirtää ympäristömuuttujien vaihtelua kuvaavat isokliinit,
eli kallistumakäyrät.
Testatakseni säätelevätkö ympäristömuuttujat vain yksittäisten lajien levinneisyyttä vai
kontrolloivatko ne myös selvien kasvillisuustyyppien esiintymistä, aineisto jaettiin vegan-
kirjaston hclust-komennolla asteittain 2-20 kasvillisuusluokkaan. Multinominaalisella GBM-
mallinnusmenetelmällä testattiin, kuinka hyvin pelkkien ympäristömuuttujien perusteella
voidaan ennustaa, mihin kasvillisuusluokkaan mikäkin tutkimusruutu kuuluu. Jokaisella
kasvillisuusluokkamäärällä perus- ja täysmallit toistettiin 10 kertaa ja niiden ennustekykyjä
arvioitiin mallien oikeaan osuneiden ennusteiden osuudella kaikista ennustetuista ruuduista
(Success ratio). Kaikki tulokset kerättiin yhteen ja perus- ja täysmallien välinen ennustekyvyn
ero arvioitiin Wilcoxonin kahden riippuvan otoksen testillä (wilcox.test, R:n peruskirjasto
{stats}).
Lajirunsauksien ja diversiteetti-indeksien mallintamiseen käytettiin kolmea yleisesti käytettyä
mallinnusmenetelmää: yleistettyjä lineaarisia malleja (Generalized Linear Models, tästä lähin
GLM), yleistettyjä additiivisia malleja (Generalized Additive Models, GAM) ja yleistettyä
luokittelupuu -menetelmää (Generalized Boosted Methods,  GBM;  tai Boosted Regression
Tree Models, BRT). Kaksi ensimmäistä ovat lineaariseen regressioon perustuvia menetelmiä
(Guisan et al. 2002) ja kolmas luokittelupuumenetelmä (Hastie et al. 2009). Lajirunsaudet ja -
diversiteetti-indeksit mallinnettiin 100-kertaisella permutaatiolla, jakamalla aineisto joka kerta
erikseen opetus- ja testausaineistoiksi (70 ja 30 %). Jokainen opetusaineisto ajettiin GLM-,
GAM- ja GBM-mallien läpi perusmuuttujakombinaatiolla:
Maaperän lämpötila + Säteily + Maaperän pH = Perusmalli
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sekä kaikki ympäristömuuttujat mukaan ottavalla täysmallilla (kuva 16):
Maaperän lämpötila + Säteily + Maaperän pH + Maaperän kosteus = Täysmalli
Malli sovitettiin syrjään jätettyyn testausaineistoon ja testausaineistolle ennustettuja arvoja
verrattiin spearmanin korrelaatiotestillä todellisiin, havaittuihin arvoihin (kaikki tämän työn
korrelaatiot ovat spearmanin korrelaatiota). Sadan permutaation jälkeen perusmallien ja
kosteusmallien saamia korrelaatiokertoimia verrattiin keskenään Wilcoxonin kahden
riippuvan otoksen testillä (wilcox.test, R:n peruskirjasto {stats}), jolla selvitettiin, onko
mallien välillä tilastollisesti merkitsevää eroa ennustekyvyssä. GLM suoritettiin R-
ohjelmiston perustilastokirjastoon kuuluvalla glm-funktiolla, GAM gam-funktiolla (mgcv-
kirjasto)  ja  GBM gbm-komennolla (gbm-kirjasto). Mallinnusprotokolla noudattaa pitkälti le
Rouxin ja muiden (2013a) suorittamia lajirunsausanalyysejä. Lisäksi ympäristömuuttujien
suhdetta lajirunsauksiin testattiin yksi kerrallaan yksimuuttujisissa GAM-malleissa
(univariate), joista laskettiin selitysasteet ja piirrettiin vastekäyrät hajontakuvaan.
GBM-lajirunsausmalleista laskettiin lisäksi ympäristömuuttujien suhteelliset tärkeydet ja
GBM-vastekäyrät.
GLM-malleihin ei otettu mukaan selittävien muuttujien välisiä interaktioita, mutta muuttujien
toisen asteen polynomimuunnokset otettiin malleihin mukaan mahdollistamaan myös
epälineaaristen vasteiden kuvaamisen (Guisan et al. 2002). Yleistettyjen additiivisten mallien
kohdalla jokaisen selittävän muuttujan tasoitusfunktion arvoksi valittiin 4. Mitä suurempi
tämä arvo on, sitä enemmän malli muokkaantuu opetusaineiston mukaan ja voi alkaa
ylisovittaa selittävien muuttujien vastekäyriä (Guisan et al. 2002). Lajirunsauksille käytetään
poisson-virhejakaumaa ja diversiteetti-indekseille gamma-virhejakaumaa oletuksena
vastemuuttujan jakauman muodosta.
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Kuva 16. Lajirunsausmallien työjärjestys ja toiminta. Selittävien muuttujien osalta eroavat
perus- ja täysmallit suoritettiin samoilla aineistojaoilla rinnakkain ja lopulta mallien tulosten
välinen ero selvitettiin Wilcoxonin testillä.
Testatakseni kontrolloivatko ympäristömuuttujat lajirunsauksia määrittämällä kasviyhteisöjen
esiintymiskuvaa vai selittävätkö ympäristömuuttujat myös lajiyhteisöjen sisäistä vaihtelua,
ruutuaineisto jaettiin vegan-kirjaston hclust-komennolla lajiston mukaan luotuihin kuuteen
kasvillisuusluokkaan. Lajirunsaus-analyyseihin valittiin jaottelu kuuteen luokkaan, koska
suuremmalla luokkamäärällä luokkakohtaisia havaintoja tuli liian vähän mallinnettavaksi
luokittelupuumenetelmällä. Jokaisen luokan sisällä tehtiin samat analyysit kuin yllä koko
aineiston lajirunsausanalyysien kohdalla.
Edellä mainitulla tavalla testattiin myös lajirunsausmallien kyky selittää lajirunsauksia
mesotopografisen gradientin (indeksi, 1 = painanne, 5 = keskirinne, 10 = harjanne) mukaan
luotujen topografialuokkien sisällä. Tarkoitus oli selvittää kykeneekö maaperän kosteus
selittämään vain mesotopografisen gradientin mukaan vaihettuvaa lajirunsauden vaihtelua, vai
onko kosteudella vaikutus lajirunsauksiin myös topografisesti samankaltaisten habitaattien
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välillä. Mesotopografinen gradientti jaettiin neljään luokkaan, jotta jokaiseen luokkaan riitti
tarpeeksi havaintoja: painanne (mesotopografiset luokat 1-2), alarinne (3-4), ylärinne (5-7) ja
harjanne (8-10).
Yksittäisten lajien mallinnukset suoritettiin biomod2-kirjaston mallivalikoimalla.
Lajilevinneisyysmalleihin otettiin mukaan jokainen laji, joka esiintyi aineistossa vähintään
kahdeksan kertaa (69 putkilokasvi-, 53 jäkälä- ja 30 sammallajia). Lähtöaineistona on binääri
lajiaineisto, jossa lajien peittävyydet on yksinkertaistettu muotoon 1/0. Jokaisen
mallinnettavan lajin kohdalla koko aineisto jaettiin kymmenen kertaa opetus- ja
testausaineistoihin (70 % ja 30 %). Jokainen biomod2-kirjaston kymmenestä
mallinnusmenetelmästä ajettiin jokaisen lajin kohdalla kaikilla kymmenellä opetusaineistolla.
Jokaisen mallinnusmenetelmän kyky ennustaa lajin esiintymistä testattiin AUC-, TSS- ja
Kappa-arvoilla. Kymmenen toiston jälkeen jokaiselle mallille arvioitiin automaattisesti
parhaiten suoriutunut malli, jolla lasketaan koko aineistolla lopullinen esiintymisennuste
(kuva 17).
Tässä tutkimuksessa yksittäisten lajien lajilevinneisyysmallinnuksessa käytetyt kymmenen
mallinnusmenetelmää ovat yleistetyt lineaariset mallit (Generalized Linear Models, GLM),
yleistetyt additiiviset mallit (Generalized Additive Models, GAM) ja Multivariate Adaptive
Regression Splines -malli (MARS), jotka ovat regressioon perustuvia mallinnusmenetelmiä;
Luokittelupuumenetelmiin kuuluvat Classification and Regression Trees -mallit  (CTA,
kirjallisuudessa myös CART), yleiset luokittelupuumenetelmät (Generalised Boosted Model
(GBM)) ja Random Forest (RF); Flexible Discriminant Analysis (FDA) on regressioihin
perustuva erotteluanalyysimenetelmä; Artificial Neural Network (ANN), Surface range
Envelope -mallit (SRE) ja MaxEnt eli Maximum Entropy voidaan laskea aineistosta oppiviksi
koneoppimismenetelmiksi. (Thuiller et al. 2014).
41
Kuva 17. Vuokaavio yksittäisten lajien mallintamisen askeleista ja järjestyksestä. Sekä laji-
että ympäristömuuttuja-aineistot jaetaan kymmenen kertaa toisiaan vastaaviksi opetus- ja
testausaineistoiksi, joista jokainen ajetaan kymmenen valitun mallinnusmenetelmän läpi.
Osassa menetelmistä valitaan automaattisesti ympäristömuuttujat malliin. Mallit sovitetaan
testausaineistoille ja niiden toimivuus arvioidaan. Lopputuotteena on ennustettu
esiintymiskuva ja mahdollisuus piirtää esiintymisalue kartalle.
Jokaisesta mallinnusmenetelmästä lasketaan arvio jokaisen ympäristömuuttujan suhteellisesta
merkityksestä yksittäisten lajien kohdalla. Suhteellinen merkitys saa arvon nollan ja yhden
väliltä. Mitä suurempi lukema on sitä suurempi on ympäristömuuttujan merkitys lajin
esiintymisen kannalta. Jos toisin ei mainita, tässä työssä esitetyt suhteelliset merkitykset ovat
kaikkien kymmenen mallinnusmenetelmän keskiarvoja. Lisäksi jokaiselle lajille piirrettiin
jokaisen mallinnusmenetelmän osalta täysmallin vastekäyrät.
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7.2	Tilastolliset	mallit	biomod2:ssa	
R-kirjasto biomod2 sisältää kymmenen erilaista tilastollista mallinnustapaa (Thuiller et al.
2009). Mallit voidaan jakaa karkeasti kolmeen luokkaan: regressiopohjaisiin menetelmiin,
luokittelupuu-menetelmiin ja koneoppimismenetelmiin (Hastie et al. 2009). Regressiossa
malli sovittaa suoria, käyriä tai useiden käyränpätkien yhdistelmiä, jotka sopivat aineiston
moniulotteiseen pistepilveen mahdollisimman hyvin. Luokittelupuut taas jakavat aineistoa
ympäristömuuttujien mukaan niin, että puun haaroihin syntyy mahdollisimman homogeenisiä
vastemuuttujaluokkia. Koneoppimismenetelmät pystyvät oppimaan käyttämästään aineistosta,
korjaavat mallia itsestään laskennan edetessä ja sovittavat mallin aineistoon tehokkaasti
(Hastin et al. 2009). Koska biomod2 käyttää vain binäärisiä aineistoja vastemuuttujien
kohdalla, on menetelmäkirjastoon valittu vain malleja, jotka taipuvat kyseisen binäärisen
aineiston analysointiin (Thuiller et al. 2009). Menetelmillä on omat, toisistaan eroavat,
vahvuutensa ja heikkoutensa, minkä takia niiden rinnakkainen käyttö on perusteltua.
7.2.1	Yleistetyt	lineaariset	mallit	
Yleistetty lineaarinen malli (Generalized Linear Models, GLM) etsii ja sovittaa lineaarisia
riippuvuussuhteita muuttujien välillä. Se sovittaa pistepilveen regressiosuoran, joka minimoi
residuaalien summan eli jäännösvirheen. Yhden selittävän muuttujan tilanteessa
regressiosuora on helppo kuvitella, mutta monen selittävän muuttujan tilanteessa voidaan
kuvitella moniulotteinen regressiotaso tai -levy, joka väännetään moniulotteiseen pistepilveen
sopivaan asentoon jäännösvirheen minimoimiseksi. GLM eroaa kuitenkin perinteisistä
lineaarisista malleista sisältämänsä linkkifunktion kautta (Guisan et al. 2002). Linkkifunktio
valitaan selitettävän muuttujan jakauman perusteella ja siksi GLM pystyy mallintamaan myös
esimerkiksi binomi- tai Poisson -jakautuneita aineistoja. Linkkifunktion tuoma muutos
vastemuuttujan ja selittävän muuttujan suhteeseen, antaa mallille mahdollisuuden tunnistaa
perinteisiä lineaarisia malleja paremmin myös epälineaarisia vasteita (Guisan et al. 2002).
Vaikka mallien laskennallisissa perusteissa vasteet ovat yhä lineaarisia, malli muuntaa
lopullisen odotusarvon linkkifunkion avulla epälineaariseksi, jos esimerkiksi vastemuuttujan
binominaalisuus sitä vaatii. Vielä paremmin vasteiden epälineaarisuuksia voidaan mallintaa
GML:llä lisäämällä selittäviin muuttujiin niiden korkeamman asteen polynomimuunnoksia tai





Yleistetyt additiiviset mallit (Generalized Additive Models, GAM) on hyvin suosittu
regressiopohjainen menetelmä lajien levinneisyysmallintamisessa. Se on pitkälti GLM:n
kaltainen, mutta GAM:ssa jokaiselle selittävälle muuttujalle annetaan vapausastesteita, joiden
määrän mukaan malli taivuttaa ja sovittaa vastekäyriä kuten GLM:n korkeamman asteen
termit. GAM siis tunnistaa aineiston pistepilvestä erilaisia alueita, joille se voi sovittaa
erisuuntaisen käyränpätkän kuin muussa osassa aineistoa. Se siis osaa lukea aineistoa myös
paikallisesti, ei vain yhtenä kokonaisuutena (Hastie & Tibshirani 1987). GAM on siksi
parempi kuvamaan epälineaarisia vasteita kuin esimerkiksi GLM (Guisan et al. 2002). Guisan
kollegoineen (2002) pitää GAM:ää GLM:n semiparametrisena muunnoksena, koska osa
vasteiden lineaarisuuden odotuksista korvataan mallissa aineiston mukaan määräytyvillä
tasoituksilla, splineillä. Myös GAM käyttää GLM:n tavoin linkkifunktioita määrittääkseen
vastemuuttujan jakauman suhteen selittäviin muuttujiin. GAM:n käytössä täytyy varoa
käyttämästä liian suuria vapausasteita, jolloin vaarana on, että malli sovitetaan aineistoon niin
hyvin ja aineistospesifillä tavalla, että mallin yleistettävyys ja ennustekyky kärsivät.
GAM:ään ei voida myöskään lisätä muuttujien välisiä interaktiotermejä GLM:n tapaan.
7.2.3	Multivariate	Adaptive	Regression	Splines	
Multivariate Adaptive Regression Splines -malli (MARS) on parametriton regressiopohjainen
menetelmä, jota voidaan pitää lineaaristen mallien laajennuksena. Se osaa automaattisesti
mallintaa muuttujien välisiä interaktioita ja epälineaarisia vasteita (Friedman 1991). Splines-
interpolointi on tuttua monelle spatiaalisia aineistoja työstäneelle. Myös MARS käyttää
vastekäyrien luomiseen splinejä: vastekäyrä muodostuu "solmukohdista" (knots) yhdistyvistä
käyränpalasista, joista jokaisella on oma polynominen funktionsa. Malli käyttää vastekäyrien
solmukohtien ja käyränpätkien määrittämiseen muunnosta recursive partitioning
-menetelmästä, jossa aineistoa jaetaan homogeenisiin palasiin, osajoukoiksi, luokittelupuun
avulla. Jakamisen jälkeen malli askeltaa luokittelupuuta taaksepäin ja poistaa ja yhdistää
luokat, jotka eivät paranna vastekäyrän istumista aineistoon. Malli käyttää myös lopullisen
yhtenäisen käyrän luomiseen funktioita, jotka silottavat (smooth) muuten epäyhtenäistä
käyrää. (Friedman 1991). MARS on osoittaunut myös verraten kevyeksi




Luokittelu- ja regressiopuut eli Classification and Regression Trees -mallit  (CTA,
kirjallisuudessa myös CART) ovat luokittelupuumenetelmiä, joissa selitettävää
havaintojoukkoa jaetaan niiden ympäristömuuttujia kohtaan osoittamien vasteiden mukaisiin
homogeenisiin ryhmiin (Vayssieres et al. 2000). Joukko jaetaan jokaisen solmun kohdalla
kahteen osajoukkoon, eli puun haaraan jonkin tietyn kynnysarvon kohdalta. CTA -prosessissa
jokaisen muuttujan jokainen mahdollinen kynnysarvo tulee käytyä läpi
puunrakennusprosessissa. Menetelmä arvioi ja valitsee lopulta jokaisen haaran kohdalta sen
aineiston jakavan kynnysarvon, joka vähentää jakamiensa ryhmien sisäistä varianssia
kaikkein eniten, eli löytää luokittelupuun kannalta parhaan mahdollisen jakokohdan
(Vayssieres et al. 2000). Malli jatkaa kynnysarvojen kohdilla aineiston jakamista, kunnes
aineiston jakaminen pienemmäksi on mahdotonta (jäljellä vain yksi tilastoyksikkö ryhmässä),
tai puun saavuttaessa sen koon ylärajaksi asetetun arvon. Maksimikokoista puuta aletaan
tämän jälkeen testaamaan ristiinvalidoinnilla tai sivuun jätetyllä testiaineistolla ja suurimpia
ennustevirheitä tuottavia haaroja karsitaan pois regressiopuusta. Menetelmän suurimmat edut
nähdään sellaisten aineistojen kanssa, joissa yksi muuttuja vaikuttaa selitettävän muuttujan
esiintymiseen eri kohdissa aineistoa hyvin eritavalla, esimerkiksi saman vuoren kahdella
erisuuntaisella rinteellä, eli aineistoissa, jossa selittävillä muuttujilla on voimakkaita
vuorovaikutuksia (Vayssieres et al. 2000). CTA sopii kyseiseen tilanteeseen hyvin, koska se
voi käyttää samaa muuttujaa useassa eri kohdassa samaa rakentamaansa luokittelupuuta. CTA
on myös sopivan konservatiivinen aineistossa esiintyvien poikkeavien arvojen kanssa, sillä
niiden vaikutus regressiopuiden rakennusvaiheessa ja siten lopullisessa mallissa on pieni.
7.2.5	Yleistetyt	luokittelupuumenetelmät	
Generalised Boosted Model -mallit (GBM) ovat yhdistelmä tilastollista
luokittelupuu-menetelmää ja koneoppimista. Menetelmä luo lukuisia selittävien ja selitettävän
muuttujien välisten vasteiden mukaan muodostettuja regressiopuita ja yhdistää sitten puut
yhdeksi malliksi (Elith et al. 2008). Luokittelupuu syntyy, kun malli valitsee selittäviä
muuttujia ja jakaa aineistoa regressiopuun binäärisiksi haaroiksi sopivasta kohtaa selittävän
muuttujan vaihteluväliä. Luokittelupuun oksien päihin syntyy vasteiden mukaan jaettuja
homogeenisia aineiston osajoukkoja. Näille joukoille malli voi laskea regressiosuorat. BRT:n
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voima on siinä, että se tekee näitä yksinkertaisia puita valtavan määrän ja yhdistää niiden
tulokset yhdeksi suuripiirteisemmäksi malliksi, josta voidaan helposti lukea selitettävän
muuttujan vastekäyriä yksittäisiin selittäviin muuttujiin nähden sekä havainnoida muuttujien
suhteellista merkittävyyttä mallin selittäjinä (Elith et al. 2008).
7.2.6	Satumetsä	
Satumetsä eli tutummin Random Forest (RF) on koneoppimismenetelmä, jossa kone jakaa
opetusaineiston lukuisia kertoja satunnaisesti kahtia. RF käyttää toista osajoukkoa
rakentaakseen siitä rekursiivisesti luokittelupuun ja käyttää sitten toista osajoukkoa
testaamaan, kuinka hyvin puu ennustaa arvoja (Breiman 2001). Jokaisen puun rakentamiseen
ja jokaisen puunhaaran oksaan otetaan mukaan aina vain osa selittävistä muuttujista (Cutler et
al. 2007). RF on osoittautunut erittäin tarkaksi ennustajaksi, koska se laskee sadoista, joka
kerta hiukan eritavalla jakautuneista aineiston osista muodostetuista puista keskiarvoja (Cutler
et al. 2007). Joka kerta kun yksittäinen havainto jää puun muodostaman osajoukon
ulkopuolelle, se asetetaan yhteen puun tuottamaan, sille sopivimpaan luokkaan. Lopulta, kun
havainto on asetettu puiden muodostamiin luokkiin lukuisia kertoja, havainto "äänestetään"
siihen ryhmään, johon se on useimmin luokiteltu (Breiman 2001). Lopputuloksena saadaan
erittäin tarkka estimaatti siitä, mihin ryhmään yksittäinen havainto kuuluu ja miten
ympäristömuuttujien variaatio jakautuu minkäkin luokitellun luokan sisällä. Lisäksi RF:stä
saadaan sivutuotteena myös suoraan jokaisen selittävän muuttujan suhteellinen merkitys
selitettävän muuttujan esiintymiselle (Cutler et al. 2007). RF:n etuihin kuuluu, ettei se ole
herkkä selittävien muuttujien välisille vahvoille korrelaatiolle tai aineistosta eroaville
ääriarvoille, kuten esimerkiksi puhtaasti regressioihin perustuvat mallit (Breiman 2001).
7.2.7	Joustavat	erotteluanalyysit	
Flexible Discriminant Analysis (FDA) on erotteluanalyysi ja laajemmin käytettyjen Linear
discriminant -mallien parametriton muunnos, mikä käytännössä tarkoittaa, että FDA pystyy
mallintamaan tarkemmin myös epälineaarisia vasteita ja ei-normaalijakautuneita muuttujia
(Hastie et al. 1994). FDA käyttää ensin edellä läpikäytyä MARS-menetelmää tunnistamaan
muuttujien väliset regressiot. Näiden pohjalta FDA luokittelee aineiston osaryhmiin, eli
esimerkiksi luo lajille ekolokeron ryhmittelemällä vasteiden perusteella oikeanlaiset
ympäristöolot. Tätä ekolokeromallia voidaan käyttää ennustamaan lajin esiintymistä tai
puuttumista (Hastie et al. 1994).
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7.2.8	Neuroverkkomenetelmät	
Neuroverkkomenetelmät (Artificial Neural Network, ANN) ovat koneoppimismenetelmiä,
jotka jäljittelevät aivojen tapaa oppia ja hahmottaa monimutkaisia kokonaisuuksia (Lek &
Guegan 1999). Menetelmä on osittain ns. Black box -lähestymistapa, eli menetelmä, jonka
etenemistä input- ja output -aineistojen välillä voi olla hankala seurata ja tulkita. ANN on
menetelmä, joka ei parametrittomana edellytä ennakkotietoa muuttujien välisestä logiikasta ja
pystyy mallintamaan tehokkaasti myös epälineaarisia vasteita. ANN-malleja on käytetty
hyvin monimutkaisissa ekosysteemimallinnuksissa, joista monet vaikutukset ovat
epälineaarisia ja aineisto sisältää mallintamista ja tulkintaa haittaavaa kohinaa (Lek & Guegan
1999). Menetelmässä selitettävän ja selittävien muuttujien välille muodostetaan yksi ns.
"piilotettu taso" (hidden layer), jonne luodaan suuri määrä selittävien muuttujien lineaarisista
vuorovaikutuksista koostuvia "solmuja", eli tietynlaisia yhdistelmämuuttujia tai aivosolujen
kaltaisia neuroneja. Koneoppiminen perustuu siihen, että kun yksi solmu epäonnistuu
selittämään selitettävää muuttujaa, osaa menetelmä seuraavalla kerralla korjata
yhdistelmämuuttujan sisälle laskettujen muuttujien suhteita (Lek & Guegan 1999).
7.2.9	Surface	Range	Envelope	
Surface range Envelope -mallit (SRE) ovat identtinen mallinnusmenetelmä laajemmin
tunnetun BIOCLIM-mallin kanssa (Thuiller et al. 2014). SRE on malli, jossa lajille
mallinnetaan tunnettujen elinpaikkojen mukainen, ympäristömuuttujista laskettu ekolokero,
joka voidaan sen jälkeen laajentaa ennustamaan lajin esiintymistä tutkimusalueella tai
tulevaisuuden ilmasto-oloissa (Beaumont et al. 2005). Malli käyttää binäärin
havaintoaineiston sijaan vain tietoa siitä, missä laji esiintyy (presence-only -data), ja siten
mallia on käytetty mallintamaan lajien levinneisyyttä esimerkiksi museo- ja
herbarionäytteistä, eli tilanteissa, joissa monia muita spatiaalisia tilastomenetelmiä ei voida
käyttää (Beaumont et al. 2005). SRE:n kaltaisia bioklimaattisia malleja on kritisoitu siitä, että
lisättäessä selittäviä ympäristömuuttujia malliin, kapenee mallin ennustama potentiaalinen
levinneisyys uusien muuttujien mukana, vaikka lisätyt muuttujat saattavat todellisuudessa olla
lajin levinneisyyden kannalta merkityksettömiä (Araújo & Peterson 2012). Toisaalta malleista
saatetaan huonolla muuttujien valinnalla tai epätarkalla tausta-aineistolla, jättää pois lajin




Suurin entropia (MaxEnt eli Maximum Entropy) on ekolokeroperustainen
koneoppimismenetelmä, jonka periaatteena on löytää lajille levinneisyys, joka on
mahdollisimman  entropinen.  Entropia,  eli  haje,  on  tuttu  suure  fysiikasta,  ja  se  tarkoittaa
epäjärjestyksen määrää systeemissä. Levinneisyysmallin kohdalla tarkoitetaan sitä, että malli
hakee selitettävälle muuttujalle mahdollisimman laajaa ja yhtenäistä levinneisyyttä (Phillips et
al. 2006). Ajatus pohjautuu ekologiseen teoriaan siitä, että lajin todellinen ekolokero on aina
pienempi kuin sen mahdollinen, fundamentaalinen ekolokero, mutta lähde-nielu-
populaatiodynamiikka antaa lajille kuitenkin mahdollisuuden esiintyä lähes teoreettisen
levinneisyysmaksiminsa reunoilla asti ainakin ajoittain. Siksi menetelmä olettaa, että
mallinnettava empiirinen aineisto kuvaa todennäköisimmin lajin realisoitunutta ekolokeroa,
joten on todennäköisempää, että se antaa aliarvion lajin levinneisyydestä, joka voi
nielupopulaatioiden kautta levittäytyä optimaalisimpien olosuhteiden ulkopuolelle. Malli
olettaa myös todennäköiseksi, että aineistoa ei ole saatu kerättyä koko lajin selviämisen
mahdollistavien ympäristöolojen skaalalta, joten lajin levinneisyyden yliarviointi on
epätodennäköistä. MaxEnt käyttää lähtöaineistonaan presence-only -aineistoa,  jossa  on
kirjattuna tieto vain siitä, että laji esiintyy tietyllä paikalla, ei lainkaan nollaruutuja, eli
havaintoja  siitä,  että  lajia  ei  tavata  (Phillips  et  al.  2006).  MaxEnt-malleissa  voi  kuitenkin
käyttää esimerkiksi paikkatietoaineistoja suoraan tausta-aineistoina, joiden kanssa
levinneisyyttä voidaan mallintaa ja joista ympäristömuuttujat voidaan irrottaa automaattisesti.	
7.3.	Mallien	arvionti	
Malleille voidaan menetelmästä riippuen laskea selitysaste tai jokin muu suure, joka kertoo
mallin selitysvoimasta, eli kuinka suuren osan vastemuuttujan vaihtelusta malli pystyy
selittämään opetusaineistossa ja kuinka suuri osa vaihtelusta on joko satunnaista tai sellaista,
jota mallin käyttämillä ympäristömuuttujilla ei kyetä tavoittamaan (Thuiller et al. 2009).
biomod2:ssa mallien selitysvoiman hyvyyttä arvioidaan esimerkiksi ANOVA decomposition -
menetelmällä ja AIC-arvon avulla, joista molemmat sopivat mm. GML- ja GAM-malleille,
kun taas esimerkiksi CTA-mallien hyvyyttä arvioidaan väärinjaoteltujen havaintojen osuutena
(Thuiller et al. 2009).
Kun opetusaineisto on tuottanut sisältämänsä informaation avulla mallin, sen ennustekyky
testataan vertaamalla testausaineiston selittävien muuttujien mukaisesti mallintamia
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odotusarvoja todellisiin havaittuihin arvoihin (Fielding & Bell 1997). Mallin testaus ja
aineiston jako voidaan tehdä erilaisin menetelmin, esimerkiksi vain jakamalla aineisto kahtia
opetus- ja testausaineistoiksi, bootstrapata lukuisia satunnaisia osajoukkoja, toistaa mallia
jättämällä aina yksi havainto vuorollaan ulos mallin rakennukseen käytettävästä aineistosta
(Leave-one-out) tai ristiinvalidoimalla eli jättämällä jokin ryhmä aineistoa (esim. alueellisen
jaon perusteella) kerrallaan ulos mallista ja testaamalla mallin ennusteet ulosjätetyllä
osajoukolla ja toistamalla sama jokaisella aineiston osajoukolla (Fielding & Bell 1997).
Mallin diagnostiikassa täytyy olla tarkka ja esimerkiksi autokorrelaatio opetusaineiston ja
testausaineiston välillä voi tuoda ongelmia (Araújo & Guisan 2006).
Mallin hyvyyden laskemiseen on useita menetelmiä: jos vastemuuttuja on jatkuva ja
numeerinen, voidaan yksinkertaisesti laskea korrelaatiokerroin ennustettujen ja havaittujen
arvojen välille. Lajien levinneisyysmallinnuksessa yleensä ja biomod2-kirjastoa käytettäessä
vastemuuttuja on kuitenkin binäärinen, jolloin ennustekyky täytyy arvioda sen suhteen,
kuinka hyvin malli tunnistaa oikean läsnähavainnon läsnäoloksi ja todellisen lajin
puuttumisen paikalta puuttumiseksi. Menetelmät pohjautuvat virhematriisiin (Error matrice,
Confusion matrice), jonka kautta havaitsee helposti kuinka ennusteen osumat ja virheet
muodostuvat (kuva 18) (Fielding & Bell 1997).
Kuva 18. Virhematriisi, joka vertailee nelikentässä ennustettujen avojen ja todellisten,
havaittujen arvojen yhteyksiä. Esimerkiksi A tarkoittaa, että malli on ennustanut lajin
esiintymisen oikein; D taas tarkoittaa että malli on ennustanut lajin puuttumisen oikein.
Käytännössä kaikki binääristen mallein arviointitavat perustuvat virhematriisiin (mukaillen
Fielding & Bell 1997)
Tässä työssä käytetään kolmea lukuarvoa arviomaan mallien ennustekykyä, jotka ovat myös
kirjallisuudessa yleisimmin vastaan tulevat evaluaatioarvot: Area Under Curve (AUC), True
Skill Statistic (TSS) ja Cohenin Kappa (Kappa).
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AUC-kuuvaajassa pystyakselilla kuvataan ennusteen kykyä tunnistaa 1-havainto
(sensitiivisyys) ja vaaka-akselille sijoitetaan väärien 1-odotusarvojen osuus kaikista
todellisista 0-havainnoista (spesifisyys) (Fielding & Bell 1997). Mallin tulosten hyvyys ja
kyky testataan erilaisilla kynnysarvoilla (kynnysarvo kertoo minkä todennäköisyyden ylittävä
havainto luokitellaan lajin esiintymiseksi), tulokset sijoitetaan AUC-kuvaajaan ja pisteiden
kautta piirretään AUC-käyrä (Fielding & Bell 1997; Pearce & Ferrier 2000). Jos mallilla ei
ole lainkaan ennustekykyä kulkee AUC-käyrä suorana vasemmasta alareunasta oikeaan
yläreunaan (Fielding & Bell 1997). Hyvin suoriutuvassa mallissa käyrä taas kulkee
mahdollisimman läheltä vasenta yläkulmaa. AUC-arvo tarkoittaa pinta-alaa, joka jää kulmasta
kulmaan jäävän suoran alapuolelle (Fielding & Bell 1997). Täydellisessä mallissa koko
kuvaajan pinta-ala jää käyrän alapuolelle ja AUC saa arvon 1. AUC = 0.5 taas tarkoittaa, ettei
mallilla ole kykyä ennustaa binääristä muuttujaa oikein sattumanvaraista tulosta enempää
(Swets 1988).
True Skill Statistic (TSS,  myös Hansen and Kuipers discriminant) antaa mallille
hyvyysarvion seuraavalla kaavalla:
ܶܵܵ = (ܣ ∗ ܦ) − (ܤ ∗ ܥ)(ܣ + ܥ) ∗ (ܤ + ܦ)
Kaavan muuttujat A-D tulevat virhematriisista (kuva 18, sivu 48). TSS siis vertailee oikein
ennustettujen havaintojen osuutta suhteessa väärin ennustettuihin standardoidussa asteikossa.
Malli saa kaavasta arvon väliltä (-1) – 1. Arvo lähellä yhtä kertoo hyvästä mallista; arvo
nollan ympärillä taas indikoi, ettei mallilla ole satunnaista ennustetta parempaa ennustekykyä.
(Allouche et al. 2006).
Cohen's Kappa (Kappa, myös Heidke skill score) käyttää mallin hyvyyden osoittamiseen
seuraavaa kaavaa:
ܭܽ݌݌ܽ = (ܣ + ܦ) − (݋݀݋ݐ݁ݐݑݐ	ܤ + ܥ)ோ௔௡ௗ௢௠
ܰ − (݋݀݋ݐ݁ݐݑݐ	ܣ + ܦ)ோ௔௡ௗ௢௠
Kappa siis vertailee oikein osuneiden ennusteiden suhdetta teoreettisesti täysin satunnaisesti
luodun mallin saamaan ennusteen hyvyyden oletusarvoon. Kappa:n asteikko kulkee miinus
äärettömästä yhteen. Arvo 1 kertoo täydellisestä mallista ja arvo nollan kohdalla mallin
kyvyttömyydestä ennustaa täysin satunnaisen mallin odotusarvoa paremmin. Kappaa on
kritisoitu siitä, että selitettävän muuttujan prevalenssi aineistossa vaikuttaa voimakkaasti
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mallin saamaan Kappa-arvoon (Fielding & Bell 1997). Jos prevalenssi on hyvin alhainen,
esimerkiksi 0,01 (laji havaittu joka sadannessa tilastoyksikössä), saa malli matalan
Kappa-arvon, vaikka malli todellisuudessa ennustaisikin lajin levinneisyyttä hyvin. Toisaalta
jotkin menetelmät voivat laskea menetelmän saamaa vaikuttavuuslukua, jos prevalenssi on
hyvin suuri (Fielding & Bell 1997). AUC sekä TSS ovat immuuneja prevalenssin mukanaan
tuomiin ongelmiin (Fielding & Bell 1997; Allouche et al. 2006).
8.	Tulokset	
8.1	Muuttujien	spatiaalinen	autokorrelaatio.	
Kaikkien lajiryhmien lajirunsaudet ja kaikki ympäristömuuttujat ovat spatiaalisesti
autokorreloituneita (taulukot 1 ja 2). Spatiaalisesta autokorrelaatiosta kertova Moranin indeksi
on tilastollisesti merkitsevä niin koko aineiston tasolla kuin myös viiden tutkimusalan
kohdalla kahta poikkeusta lukuun ottamatta. Vastemuuttujat (lajirunsaudet) ovat kuitenkin
selvästi ympäristömuuttujia vähemmän autokorreloituneita ja autokorrelaation määrä
yksittäisten tutkimusruudukoiden sisällä on pientä. Tutkimusruudukoiden sisäinen vaihtelu on
myös monen tutkimusruudukon kohdalla tutkimusruudukoiden välistä suurempaa (liite 1a),
mikä osaltaan kertoo siitä, että muuttujien kasautunut spatiaalinen jakautuminen ei ole
erityisen voimakasta. Tässä työssä kaikki tilastolliset merkitsevyydet on merkitty seuraavasti
*** = <0.001, ** = <0.01, *= <0.05 ja ns = ei tilastollista merkitsevyyttä.
Taulukko 1. Lajirunsauksien spatiaalisesta autokorreloituneisuudesta kertova Moranin
indeksi-luku ja luvun tilastollinen merkitsevyys. Moranin indeksi on laskettu koko aineistolla
sekä jokaiselle viidestä tutkimusalasta erikseen maksimaalisella etäisyydellä eli 3000 m.
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Taulukko 2. Ympäristömuuttujien spatiaalisesta autokorreloituneisuudesta kertova Moranin
indeksi-luku ja luvun tilastollinen merkitsevyys. Moranin indeksi on laskettu koko aineistolla
sekä jokaiselle viidestä tutkimusalasta erikseen.
8.2	Ympäristömuuttujien	vaihtelu	
Maaperän kosteus, pH ja lämpötila sekä säteily vaihtelevat huomattavan paljon
tutkimusalueella (Kuva 19). Maaperän kosteus vaihtelee tutkimusruuduilla välillä 2.2-63 %,
maaperän lämpötila välillä 3.9-17.4 °C, säteily välillä 0.06-0.9 MJ/cm-2/yr-1 ja maaperän pH
välillä 3.96-6.59 (taulukko 3). Myös tutkimusruudukoiden sisällä ympäristömuuttujien
vaihtelu on suurta, vaikka tutkimusruudukon sisällä kahden tutkimusruudun maksimietäisyys
on vain reilut 20 m (liite 1a).
Ympäristömuuttujien väliset korrelaatiokertoimet eivät ylitä kerrointa |0.5|, vaikka kaikki
korrelaatiot ovat tilastollisesti merkitseviä. Ainoat positiiviset korrelaatiot ovat pH ja säteilyn
sekä pH:n ja maaperän kosteuden välillä (kuva 19). Lämpötilan jakauma on hyvin huipukas,
pH:n ja maaperän kosteuden jakaumat ovat vinot ja säteily lähestyy kaksihuippuista jakauman
muotoa.
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Kuva 19. Ympäristömuuttujien histogrammit, hajontakuvat ja muuttujien väliset korrelaatiot.
Kaikki muuttujien väliset korrelaatiot ovat tilastollisesti merkitseviä, mutta yksikään
korrelaatio ei ylitä |0.5|.
Taulukko 3. Ympäristömuuttujien ja lajiryhmäkohtaisten lajirunsauksien tärkeimmät
tunnusluvut koko aineistosta. (min= pienin arvo, max= suurin arvo, range= vaihteluväli,
mean= keskiarvo, median= mediaani, sd= keskihajonta)
8.3	Lajiyhteisötaso	
Neljällä valitulla ympäristömuuttujalla on suuri vaikutus lajiyhteisön koostumukseen
putkilokasvien, sammalten ja jäkälien kohdalla. NMDS-analyysissä putkilokasvien kohdalla
kaikki ympäristömuuttujat olivat erittäin vahvasti tilastollisesti merkitseviä (taulukko 4).
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Sammalilla ja jäkälillä säteily ja jäkälillä maaperän kosteus eivät yltäneet erittäin
merkitseviksi (p < 0,001), mutta olivat silti tilastollisesti merkitseviä. Putkilokasveilla ja
jäkälillä maaperän pH (r2 = 45 % ja 9 %) selitti yhteisön vaihtelua ympäristömuuttujista
eniten. Sammalilla selvästi voimakkain yhteisötason vaikutus oli maaperän kosteudella (r2=
29 %). Putkilokasveilla myös säteily (r2 = 23 %) ja maaperänkosteus (r2 = 20 %) olivat
voimakkaasti vaihtelua selittäviä ympäristömuuttujia. Jäkälillä yksikään muuttuja ei selittänyt
yli kymmentä prosenttia aineiston vaihtelusta, kun taas putkilokasveilla ja sammalilla vain
yksi muuttuja jäi tuon kynnyksen alapuolelle. Ei-metrisen moniulotteisen skaalauksen
onnistumisesta kertoo stress-arvo, joka on sitä pienempi, mitä paremmin
monimuuttujamenetelmä onnistuu kuvaamaan aineiston vaihtelua kaksiulotteisessa
matriisissa. Putkilokasveilla stress-arvo on lajiryhmistä selvästi pienin.
Taulukko 4. Lajiyhteisötason ei-metrisen moniulotteisen skaalauksen (NMDS) stress-arvot,
ympäristömuuttujien selitysasteet ja niiden tilastolliset merkitsevyydet jokaisen lajiryhmän
kohdalla. Putkilokasveilla ja jäkälillä pH selittää eniten lajiyhteisön vaihtelusta. Sammalilla
maaperän kosteus merkittävin muuttuja. Maaperän kosteus selittää putkilokasveilla säteilyn
kanssa lajiyhteisön vaihtelua kohtuullisesti, mutta jäkälillä selitysaste jää hyvin pieneksi.
Putkilokasveilla ja jäkälillä maaperän kosteuden, maaperän pH:n ja säteilyn vaikutuksen
suunnasta kertovat vektorit ovat pitkälle samansuuntaiset (kuva 20). Näillä lajiryhmillä on
yksi pääasiallinen lajikoostumusta kontrolloiva gradienttisuunta. Sammalten kohdalla
erityisesti säteilyn vektori kulkee miltei poikkisuoraan muiden pääasiallista vaihtelusuuntaa
kohden. Jäkäläyhteisöjen kohdalla tutkimusruudut ovat keskittyneet ja kasautuneet sammal- ja
putkilokasviyhteisöjä voimakkaammin, mikä kertoo suuremmasta homogeenisyydestä
jäkäläyhteisöjen välillä.
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Kuva 20. Putkilokasvien, jäkälien ja sammalten ei-metrisen moniulotteisen skaalauksen
(NMDS) tulokset. Mustat pallot edustavat yksittäisiä tutkimusruutuja (n=378) ja siniset
vektorit ympäristömuuttujien vaihtelun suuntaa ja voimakkuutta.
Putkilokasvilajeilla kosteus-isokliinit eli kosteiden vaihtelua NMDS-kuvaajassa osoittavat
käyrät, kulkevat yhteen suuntaan kertoen, että moniulotteinen skaalaus onnistuu hyvin
tiivistämään kosteuden vaikutuksen putkilokasvien lajiyhteisöön (liite 2). Lajit, joita
aineistossa esiintyy yli kahdeksan kertaa ovat keskittyneet kosteusgradientin keskelle ja
kuivaan päähän. Aineistossa harvemmin esiintyneet lajit keskittyvät erityisesti kosteaan
päähän kosteusgradienttia. Kosteimpaan päähän gradienttia keskittyvät lajit ovat erityisesti
ruohoja kuten Antennaria dioica, Ranunculus acris tai Potentilla crantzii. Kuivempaan osaan
keskittyy puuvartisia varpuja ja matalia pensaita kuten alueen yleisimpiin kuuluvat lajit
Empetrum hermaphroditum ja Betula nana.
Jäkälillä kosteuden vaihtelu ei ole putkilokasvien tapaan lineaarista moniulotteisen
skaalauksen kaksiulotteisessa lajimatriisissa. Kosteus vaihtelee kuvan keskustan kuivasta
päästä kolmeen eri suuntaan (liite 3). Suurin osa jäkälälajeista keskittyy kosteusgradientin
kuivaan osaan. kosteusgradientin kuivaan päähän on keskittynyt erityisesti lajeja suvusta
Cladonia sekä yleisiä tunturilajeja kuten Solorina crocea ja Nephroma arcticum. Yleisistä
lajeista kosteammassa päässä gradienttia on pelkästään Cetraria delisei.
Sammalten NMDS-kuvassa kosteus vaihettuu kuvan kuivasta keskustasta kohti oikeaa
yläkulmaa (liite 4). Aineistossa yleisimpiä sammalia on verraten tasaisesti pitkin
kosteusgradienttia, mutta harvalukuisemmat lajit keskittyvät kosteusgradientin oikeaan
laitaan, joka on maaperän pH:n vaihtelusuunta sammalten NMDS-kuvaajassa (kuva 20).
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Kosteimpaan päähän lukeutuu lajeja Sphagnum-suvusta ja lajeja kuten Dicranum scoparium
tai Cnestrum alpestre, joista varsinkin rahkasammalet (Sphagnum) indikoivat korkeaa
kosteuspitoisuutta ja paksua orgaanista kerrosta. Kuivempaan päähän keskittyy lajeja
erityisesti suvusta Polytrichum (karhunsammalet).
Hierarkkista klusterointia käytettiin jakamaan kasvillisuusruutuaineisto kahdesta
kahteenkymmeneen kasvillisuudeltaan mahdollisimman homogeeniseen luokkaan. Perus-ja
täysmallit ajettiin multinominaalisen GBM-mallin kanssa, ja jokaisella klusterijaolla (2-20)
malleja testattiin, kuinka hyvin nämä onnistuvat ennustamaan pelkkiä ympäristömuuttujia
käyttämällä yksittäiset tutkimusruudut samoihin klustereihin, joihin ryhmittelyanalyysi ne
kasvillisuuden perusteella jakoi. Kun aineisto oli jaettu kahteen kasvillisuusryhmään,
molemmat mallit osasivat sijoittaa noin 65 % ruuduista oikeaan luokkaan (kuva 21).
Klusterimäärän kasvaessa mallien kyky jyrkästi heikkeni ja 20 klusterin mallissa perusmalli
onnistui noin 25-prosenttisesti ennustamaan oikean kasvillisuusluokan ruuduilla, kun
täysmalli ennusti oikein 32 % ruuduista. Täysmalli ennustaa tilastollisesti merkitsevästi
perusmallia paremmin (Wilcoxonin testi, p < 0,001) ja mallien välinen ero näyttää hiukan
kasvavan klusterien määrään lisääntyessä. Kosteus on ympäristömuuttujista suhteellisesti
tärkein ympäristömuuttuja, mutta pH ja säteily seuraavat hyvin lähellä variable importance -
arvoja vertailtaessa (kuva 22). Kosteus ja pH ovat tärkeitä muuttujia lajiyhteisötasolla niin
yksittäisten lajien muodostamien yhteisöjen muovaajina kuin kasvillisuustyyppien
levinneisyyden säätelijöinä.
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Kuva 21. Kasvillisuusluokkien määrän ja GBM-mallien success ratio -arvojen suhde perus ja
täysmallille. Viivat ovat suoria trendiviivoja. mallien ennustekyky heikkenee voimakkaasti
mitä useampaan luokkaan kasvillisuus on jaettu. Kosteudella lisätty täysmalli suoriutuu
kauttaaltaan perusmallia paremmin.
Kuva 22. Klusterimäärillä kahdesta kahteenkymmeneen mallinnetut (GBM-malli)
ympäristömuuttujien suhteelliset tärkeydet. Kosteus oli suhteellisesti tärkein muuttuja, mutta
pH ja säteily seuraavat lähellä. Lämpötilan vaikutus kasvillisuusluokkien esiintymiskuvaan on
pieni.
Klusterit jakautuvat visuaalisen tarkastelun pohjalta osittain 21 tutkimusruudukon mukaisesti
ja spatiaalinen autokorrelaatio on selvästi suuri klusterointianalyysin tuloksissa (Join count -
testi, p < 0,001) (liite 5).
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8.4	Lajirunsaus	ja	lajidiversiteetti	
Lajirunsaus vaihtelee tutkimusruuduilla putkilokasveilla välillä 3-40, jäkälillä välillä 0-27 ja
sammalilla välillä 0-12 (taulukko 5). Kaikkien kolmen lajiryhmän lajirunsaus vaihtelee
huomattavasti niin tutkimusruudukoiden sisällä kuin myös niiden välillä (liite 1b).
Suurimmillaan keskimääräinen lajirunsaus yhdellä tutkimusruudukolla on kasveilla 21.9,
jäkälillä 14.9 ja sammalilla 7. Tutkimusruudukon sisäinen vaihtelu on vastaavasti lajiryhmillä
suurimmillaan 33, 27 ja 10 ja pienimmillään 5, 9 ja 3. Shannonin diversiteetti-indeksi on
putkilokasveilla keskimäärin 1,4, jäkälillä 2.0 ja sammalilla 1.0 (taulukko 5). Simpsonin
diversiteetti-indeksin arvot ovat vastaavasti 0.58, 0.81 ja 0.52. Eri lajiryhmien Shannonin
indeksit korreloivat Simpsonin indeksien kanssa voimakkaasti (Putkilokasvit 0.97, jäkälät 0.9
ja sammalet 0.96). Shannonin indeksit korreloivat lajirunsauksien kanssa voimakkaammin
(0.69, 0.86 ja 0.56) kuin Simpsonin indeksit (0.56, 0.61 ja 0.39).
Taulukko 5. Lajirunsauksien ja diversiteetti-indeksien tärkeimmät tunnusluvut.
Putkilokasveilla ja jäkälillä on selvästi sammalia suurempi keskimääräinen lajirunsaus.
Lajiyhteisön tasaisuudesta kertovissa diversiteetti-indeksit osoittavat jäkälien olevan selvästi
muita lajiryhmiä tasaisempia yhteisökoostumuukseltaan.
Jäkälä- ja putkilokasvilajirunsauksien välillä on selvä negatiivinen korrelaatio (-0.404) (kuva
23). Putkilokasveilla lajirunsauden jakauma on selvästi vino ja aineisto painottuu vähälajisiin
ruutuihin (kuva 31). Jäkälillä ja sammalilla lajirunsausaineistot ovat selvästi lähempänä
normaalisti jakautunutta. Shannonin diversiteetti-indeksin kohdalla putkilokasvit saavat
selvästi jäkäliä pienempiä arvoja (liite 6). Sammalilla jakauma on tasaisempi ja sekä pieniä
että suurehkoja indeksiarvoja on runsaasti, mutta kaikista suurimmat arvot puuttuvat.
Simpsonin indeksin kohdalla jakaumat ovat selvästi vinoja ja painottuneet suurempiin
arvoihin (liite 7). Jäkälät saavat lajiryhmistä selvästi suurimpia arvoja.
58
Kuva 23. Eri lajiryhmien lajirunsauksien histogrammit, hajontakuvat ja lajirunsauksien
väliset spearmanin korrelaatiokertoimet. Putkilokasvien ja muiden lajiryhmien lajirunsauksien
välillä on tilastollisesti erittäin merkitsevät korrelaatiot. Sammalten ja jäkälien lajirunsauksien
välillä ei ole korrelaatiota.
Yhden muuttujan GAM-malleissa jokainen muuttuja otetaan malliin yksinään selittämään
lajirunsauden vaihtelua. Putkilokasveilla maaperän kosteus ja pH pystyivät yksinäänkin
kohtuullisen hyvin selittämään vaihtelua (D2 25.3 % ja 24.8 %) (kuva 24). Sen sijaan säteily
ja maaperän lämpötila jäivät selitysasteiltaan hyvin mataliksi, eivätkä osoittaneet selvää
trendiä lajirunsauden kanssa.
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Kuva 24. Yksittäisten ympäristömuuttujien GAM-mallien vastekäyrät hajontakuvissa
putkilokasvilajirunsauksille. D2 on mallin selitysaste. Maaperän kosteus ja pH selittävät
lajirunsauden vaihtelua kohtuullisesti, mutta säteily ja maaperän lämpötila vain
minimaalisesti.
Jäkälillä yksimuuttujamalleissa vain pH osoitti kohtuullista kykyä selittää lajirunsauden
vaihtelua (D2 = 19 %), kun kaikki muut selittävät muuttujat jäivät selitysasteiltaan alle
kymmenen prosentin (kuva 25). Monet muuttajat osoittavat kuitenkin vastekäyrillään selviä
trendejä, kuten maaperän kosteus lajirunsauden lineaarisesti tippuessa kosteuden kasvaessa.
Hajontakuvista näkee, että lajirunsaudet osoittavat suurta hajontaa, eivätkä
ympäristömuuttujat onnistu selittämään suurta osaa vaihtelusta selitysasteen jäädessä
matalaksi.
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Kuva 25. Yksittäisten ympäristömuuttujien GAM-mallien vastekäyrät hajontakuvissa
jäkälälajirunsauksille. D2 on mallin selitysaste. Maaperän pH on ainoa ympäristömuuttuja,
joka selittää lajirunsauden vaihtelua kohtuullisesti.
Sammalilla maaperän kosteus on ainoa muuttuja, joka pystyy kohtuullisesti selittämään
lajirunsauden vaihtelua (D2 = 15.2 %) muiden jäädessä selvästi alle kymmenen prosentin
selitysasteeltaan yksimuuttujamalleissa (kuva 26). Maaperän lämpötilan hajontakuvia
katsoessa kannattaa huomioida aineiston yksi ääriarvo, poikkeava havainto, jonka vaikutus ja
vääntö vastekäyriin voi olla voimakas.
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Kuva 26. Yksittäisten ympäristömuuttujien GAM-mallien vastekäyrät hajontakuvissa
sammallajirunsauksille. D2 on mallin selitysaste. Maaperän kosteus on ainoa
ympäristömuuttuja, joka selittää lajirunsauden vaihtelua kohtuullisesti.
Monimuuttujamalleissa kosteuden tuominen mallin selittäviin muuttujiin paransi mallien
ennustekykyä lajirunsauden kohdalla kaikilla lajiryhmillä (taulukko 6). Lajirunsausmallien
ennusteiden ja todellisten lajirunsauksien välinen korrelaatioero perus- ja täysmallien välillä
on tilastollisesti erittäin merkitsevä (100 permutaatiota, Wilcoxonin parittainen testi, p <
0.001). GAM suoriutui mallintamisesta selvästi yleistettyjä lineaarisia malleja ja
luokittelupuumalleja paremmin. Putkilokasvien lajirunsauden mallintaminen onnistui selvästi
parhaiten. Sammalten ennusteiden ja havaintojen väliset korrelaatiot taas olivat selvästi
alhaisimmat. Diversiteetti-indeksien kohdalla tilanne ei ollut yhtä yksiselitteinen. Ylipäätään
korrelaatiot olivat matalia kaikkien lajiryhmien kohdalla. GAM mallinsi myös
diversiteetti-indeksejä parhaiten, ja sillä spearmanin korrelaatioiden parannus perus- ja
täysmallien välillä oli tilastollisesti erittäin merkitsevä kaikkien lajiryhmien kohdalla
molemmilla diversiteetti-indekseillä. GBM-malleissa korrelaatiot jäivät matalammiksi, mutta
senkin kohdalla kaikki perus- ja täysmallien erot olivat tilastollisesti merkitseviä. GLM taas
ennusti diversiteetti-indeksien vaihtelua huonosti. GLM:n kohdalla perus- ja täysmallien
välinen ero ennusteiden onnistumisessa oli tilastollisesti merkitsevä vain jäkälien Shannonin
indeksin kohdalla.
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Taulukko 6. Lajirunsaus- ja diversiteetti-indeksi -mallien ennustekyky ennustettujen ja
havaittujen arvojen välisenä korrelaatiokertoimena. Tilastollinen merkitsevyys tarkoittaa
perusmallin ja täysmallin sadan permutaation korrelaatiokertoimien välisen eron
merkitsevyyttä wilcoxonin testillä mitattuna.
GBM-mallien vastekäyrät osoittavat millä tavalla ja mihin suuntaan lajirunsaus kehittyy
ympäristömuuttujan arvon muuttuessa. Se ei näytä pystyakselilla normaalin vastekäyrän
tapaan vastemuuttujaa, vaan esittää mallisuureen selittävän muuttujan vaikutuksesta mallissa
(Friedman 2001). Vastekäyrän suuntaa ja muotoa voi kuitenkin tulkita kuin pystyakselille
olisi sijoitettu vastemuuttuja. Putkilokasveilla kaikki neljä ympäristömuuttujaa (maaperän
lämpötila, säteily, maaperän pH ja maaperän kosteus) korreloivat positiivisesti lajirunsauden
kanssa (kuva 27a). Selkeimmät yhteydet ovat pH ja maaperän kosteuden suhteilla
lajirunsauteen. Maaperän lämpötila taas osoittaa kynnysmäisen hyppäyksen vastekäyränsä
muodossa, mutta lämpötilan suhteellinen tärkeys on mallissa pieni.
Jäkälien kohdalla GBM-vastekäyristä säteily, maaperän pH ja maaperän kosteus osoittavat
negatiivista suhdetta jäkälälajirunsauteen nähden (kuva 27b). Jäkälälajirunsaus siis kasvaa,
kun ympäristömuuttujan arvo laskee. Maaperän lämpötilan vastekäyrä taas hyppää
kynnysmäisesti ylös jo hyvin matalien lämpötilojen kohdalla ja pysyy korkealla
lämpötilagradientin lämpimään päähän asti.
Sammalten lajirunsaus vähenee, kun maaperän lämpötila tai säteilyn määrä kasvaa (kuva
27c). Maaperän kosteutta ja pH:ta kohtaan sammallajirunsaus taas osoittaa positiivista
vastetta, vaikka maaperän pH:n kohdalla vastekäyrä tekee hetkellisen nopean pudotuksen noin
pH-arvon 5.8 kohdalla.
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Kuva 27. GBM-mallien vastekäyrät jokaiselle lajiryhmälle (A=putkilokasvit, B=jäkälät,
C=sammalet). Pystyakselilla on kuvattuna GBM-mallien mallisuure, mutta vastekäyrien
muodon ja suunnan voi tulkita kuin pystyakselilla olisi lajirunsaus normaalin vastekuvan
tapaan.
Kun kaikki selittävät muuttujat olivat mukana malleissa GBM-mallin laskema selittävien
muuttujien suhteellinen merkitys osoitti, että lajirunsauden kannalta maaperän kosteudella on
suurin merkitys kaikkien kolmen lajiryhmän kohdalla (kuva 28). Putkilokasveilla ja jäkälillä
pH oli toiseksi merkittävin muuttuja. Sammalilla säteily oli toiseksi merkittävin muuttuja.
Jäkälillä yksikään muuttuja ei osoittautunut selvästi muita merkittävämmäksi, kuten maaperän
kosteus putkilokasveilla ja sammalilla.
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Kuva 28. Lajirunsauksien GBM:n keskiarvoistetut muuttujien suhteelliset tärkeydet (100
permutaatiota). Kosteus on jokaisella lajiryhmällä tärkein muuttuja. Putkilokasveilla ja
jäkälillä pH ja sammalilla säteily ovat toiseksi tärkeimmät muuttujat selittämään
lajirunsauksien vaihtelua.
Shannonin ja Simpsonin indeksien kohdalla muuttujien suhteellisissa merkityksissä ei ollut
voimakkaita eroja eri muuttujien välillä (tulokset eivät näkyvissä). Maaperän kosteus oli
kuitenkin suhteellisesti merkittävin muuttuja kaikkien muiden paitsi sammalten Simpsonin
diversiteetti-indeksin kohdalla, jolla se oli toiseksi tärkein säteilyn jälkeen.
Lajirunsausmallien residuaalit ovat spatiaalisesti autokorreloituneita vain putkilokasveilla
(taulukko 7 ja kuva 29). Putkilokasveilla ja jäkälillä täysmallin residuaalit ovat perusmallin
residuaaleja enemmän autokorreloituneita.
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Taulukko 7. GAM-lajirunsausmallien residuaalien spatiaalinen autokorrelaatio.
Putkilokasveilla myös täysmallin residuaalit ovat tilastollisesti erittäin merkitsevästi
spatiaalisesti autokorreloituneita.
Kuva 29. GAM-lajirunsausmallien (täysmallit) residuaalien spatiaalinen autokorrelaatio 200
metrin matkalta (A = putkilokasvilajirunsaus, B = jäkälälajirunsaus, C = sammallajirunsaus).
Putkilokasvien kohdalla residuaalit ovat voimakkaimmin spatiaalisesti autokorreloituneita.
Sammalilla autokorrelaatiota ei ole käytännössä lainkaan. Mustalla viivalla on kuvattu
Moranin indeksi tarkka vaihtelu. Punainen viiva on pehmennetty lowess-viiva.
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Lajirunsaus vaihtelee neljään luokkaan jaetulla (painanne (mesotopografia 1 ja 2; n=68),
alarinne (3 ja 4; n= 112), ylärinne (5, 6 ja 7; n=86) ja harjanne (8, 9 ja 10; n=43))
mesotopografisella gradientilla voimakkaasti sekä topografialuokkien sisällä että välillä.
GBM-mallien selittävien muuttujien suhteelliset tärkeydet lajirunsauksien vaihtelun selittäjinä
vaihtelevat eri mesotopografialuokkien välillä (liite 8). Putkilokasveilla maaperän pH ja
kosteus vaikuttavat olevan tärkeimmät lajirunsauden vaihtelua selittävät muuttujat kaikkialla
paitsi harjanteella, jossa säteily on tärkein. Jäkälillä säteily on tärkein muuttuja, mutta muiden
muuttujien välillä on vain vähän eroa ja niiden merkitys vaihtelee vain maltillisesti eri
topografia-luokkien välillä. Sammalilla kosteus on selvästi tärkein muuttuja painanteen ja
rinteen alaosan alueella, mutta säteily ja pH ovat tärkeimmät rinteen yläosassa ja harjanteen
päällä.
Kasvilajiston perusteella tehdyn hierarkkisen klusteroinnin kuusi luokkaa (n=82, 49, 59, 51,
51 ja 86) edustavat tässä tutkimuksessa kuutta eri kasvillisuustyyppiä. Klustereita voitiin
muodostaa korkeintaan kuusi, koska tätä suuremmilla jakomäärillä jokin luokka muodostui
liian pieneksi tutkimusruutumäärältään mallinnettavaksi luokittelupuumenetelmillä. Jaettujen
klustereiden muuttujien tunnuslukuja ja lajistoa silmämääräisesti tarkastelemalla esitän
klustereiden olosuhteista ja kasvillisuudesta seuraavat kuvaukset:
1. Painanteiden ja alarinteiden habitaatti. Kosteahko ja korkeahko pH. Suuri
putkilokasvilajirunsaus. Jäkäliä vähän, sammalia kohtuullisen paljon. Paljon ruohoja ja
graminoideja, mutta vain vähän talvivihantia puuvartisia kasveja. Muihin klustereihin
verrattuna poikkeuksellisen yleisinä lajeja kuten: Alchemilla ssp., Antennari-suku, Bartzia
alpina, Cassiope hypnoides, Deschampsia flexuosa, Equisetum pratense, Geranium
sylvaticum, Phyllodoce caerulea, Poa alpina, Pyrola minor, Ranunculus acris, Selaginella
selaginoides, Sibbaldia procumbens, Taraxacum ssp., Trientalis europaea, Vaccinium
myrtillus, Veronica alpina, Viola biflora, Cladonia maxima, Cetraria islandica, Cetraria
nigricans, Cetraria delisei, Peltigera scabrosa, Rhodobryum roseum, Pohlia nutans,
Polytrichum commune ja Sanionia uncinata. Lajeja, joita esiintyy muihin klustereihin
verrattuna vähän: Betula nana, Empetrum hermaphroditum, Arctostaphylos alpinus,
Vaccinium vitis-idaea, Flavocetraria cucullata, Flavocetraria nivalis, Hypogymnia
physoides, Sphaerophorus globosus, Thamnolia vermicularis ja Ptilidium ciliare.
2. Alarinteiden hyvin kosteat habitaatit. Pohjoisrinteet. Korkeahko pH. Keskimääräinen
putkilokasvilajirunsaus, paljon sammalia, keskimääräisesti jäkäliä. Suuri putkilokasvipeitto.
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Vähän ruohoja, verraten paljon graminoideja ja puuvartisia varpuja. Varsinkin talvivihantien
puuvartisten peittävyys suuri. Lajeja, joita esiintyy muihin klustereihin nähden paljon:
Andromeda polifolia, Arctostaphylos alpinus, Bistorta vivipara, Calamagrostis lapponica,
Cassiope tetragona, Diapensia lapponica, Huperzia selago, Luzula confusa, Vaccinium
uliginosum, Ochrolechia frigida, Sphaerophorus globosus, Thamnolia vermicularis,
Cnestrum alpestre, Dicranum elongatum, Dicranum fuscescens, Hylocomnium splendens,
Pleurozium schreberi, Racomitrium lanoginosum ja Sphagnum-suku. Lajeja, joita esiintyy
muihin klustereihin verrattuna vähän: Stereocaulon alpinum ja Polytrichum piliferum.
3. Keskirinteen kuivahko habitaatti. Matalahko pH. Matala lajirunsaus putkilokasveilla ja
sammalilla, korkeahko jäkälillä. Puuvartisten kasvien suuri peittävyys. Minimaalisesti
ruohoja. Lajeja, joita esiintyy muihin klustereihin nähden paljon: Festuca ovina, Empetrum
hermaphroditum. Lajeja, joita esiintyy muihin klustereihin verrattuna vähän: Phyllodoce
caerulea, Salix herbacea.
4. Erittäin kuiva, korkean säteilymäärän ja matalan pH:n habitaatti. Putkilokasvien ja
sammalten lajimäärä pienehkö; Jäkäliä kohtuullisen paljon. Vähän ruohoja ja graminoideja.
Talvivihantien puuvartisten kasvien peittävyys matala, mutta kesävihantien puuvartisten
suuri. Lajeja, joita esiintyy muihin klustereihin nähden paljon: Deschampia flexuosa,
Diphasiastrum alpinum, Gnaphalium supinum, Phyllodoce caerulea, Lycopodium annotinum,
Vaccinium myrtillus, Cladonia cenotea, Cladonia maxima, Solorina crocea, Stereocaulon
alpina, Pogonatum dentatum, Polytrichum alpinum, Polytrichum piliferum. Lajeja, joita
esiintyy muihin klustereihin verrattuna vähän: Calamacrostis lapponica, Carex bigelowii,
Flavocetraria cucullata, Flavocetraria nivalis, Sphaerophorus globosus, Hylocomnium
splendens.
5. Kuivahkot pohjoisrinteet, joilla matala pH ja vähän säteilyä. Erittäin matala
putkilokasvilajirunsaus, vähän sammalia, mutta erittäin paljon jäkälälajeja. Erittäin vähän
ruohoja ja graminoideja. Lajeja, joita esiintyy muihin klustereihin nähden paljon: Hierochloe
alpina, Luzula confusa, Cladonia gracilis, Cladonia sulphurina, Gowardia nigricans,
Hypogymnia physoides, Lepraria ssp., Nephroma arcticum, Ochrolechia frigida,
Sphaerophorus globosus, Thamnolia vermicularis, Dicranum elongatum, Dicranum
fuscescens. Lajeja, joita esiintyy muihin klustereihin verrattuna vähän: Carex bigelowii,
festuca ovina, Linnea borealis, Hylocomnium splendens.
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6. Ylärinteiden keskimääräisen kosteat, mutta kylmät habitaatit. Eteläpuolen ylärinteiden
erittäin suuri säteilymäärä ja hyvin korkea pH. Korkeahko putkilokasvilajirunsaus, mutta vain
vähän sammallajeja ja todella vähän jäkäliä. Suuri putkilokasvipeitto ja minimaalinen
sammalpeittävyys. Kohtuullisen paljon ruohoja ja graminoideja. Lajeja, joita esiintyy muihin
klustereihin nähden paljon: Antennaria dioica, Arctostaphylos alpinus, Arctostaphylos
uva-ursi, Astragalus alpinus, Campanula rotundifolia, Carex rupestris, Carex vaginata,
Dryas octopetala, Equisetum scirpoides, festuca ovina, Juniperus communis, Potentilla
crantzii, Silene acaulis, Thalictrum alpinum, vaccinium uliginosum, Cladonia fimbriata,
Peltigera malecea, Conostonum tetragonum, Rhytidium rugosum. Lajeja, joita esiintyy
muihin klustereihin verrattuna vähän: Betula nana, Lycopodium annotinum, Salix herbacea,
Cladonia arbuscula, Cladonia bellidiflora, Cladonia pleurota, Lepraria ssp., Nephroma
arcticum, Solorina crocea, Dicranum elongatum, Dicranum fuscescens, Polytrichum
juniperinum.
Klustereiden sisäinen lajirunsauksien vaihtelu on suurta jokaisen klusterin kohdalla (taulukko
8). Myös ympäristömuuttujien vaihteluvälit ovat laajoja kaikkien muuttujien ja klusterien
kohdalla. Maaperän kosteuden merkitys lajirunsauksien vaihtelun selittäjinä on suurin
klustereilla  1,  2  ja  3.  Kun  taas  pH  on  tärkeässä  roolissa  kaikissa  klustereissa  klusteri  3:a
lukuun ottamatta. Putkilokasveilla pH ja kosteuden rooli on suurin. Jäkälillä pH ja maaperän
lämpötila nousevat tärkeimmiksi; sammalilla taas maaperän kosteus ja säteily selittävät
klustereiden sisäistä vaihtelua parhaiten. Samankin klusterin sisällä oli suuria
lajiryhmäkohtaisia eroja, mitkä muuttujat olivat tärkeimpiä lajirunsauden vaihtelua
selitettäessä.
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Taulukko 8. Hierarkkisen klusteroinnin kasvillisuusluokkien GBM-mallien
ympäristömuuttujien suhteelliset tärkeydet klusterien sisäisen lajirunsausvaihtelun selittäjinä
sekä muuttujien vaihteluvälit luokkien sisällä. Keltaisella ja punaisella korostettu tärkeimmät
ympäristömuuttujat luokittain.
Lajirunsauksia voi tarkastella myös ei-metrisen moniulotteisen skaalauksen ordinaatiokuvista,
joihin on laskettu lajirunsaus-isokliinit, eli lajirunsauksien vaihtelua kuvaavat käyrät. Kuvista
selviää, mitkä lajit esiintyvät lajirunsaimmissa kasviyhteisöissä ja mitkä verraten lajiköyhissä.
Putkilokasveilla lajit kuten Selaginella selaginoides, Trisetum spicatum, Viola biflora, Pyrola
minor tai Ranunculus acris indikoivat suurta lajirunsautta, kun taas lajit kuten Betula nana,
Empetrum hermaphroditum, Festuca ovina tai Dryas octopetala kasvavat erityisesti
vähälajisissa lajiyhteisöissä (liite 9). Jäkälillä runsaslajisten paikkojen lajeja ovat esimerkiksi
Cladonia rangiferina, Cladonia fimbriata, Cladonia amaurocrea ja Nephroma arcticum;
vähälajisten paikkojen lajeja taas Cetraria delisei, Ochrolechia ssp. tai Cladonia botryoles
(liite 10). Sammalilla runsaslajisilla habitaateilla esiintyvät Sanionia uncinata, Cnestrum
alpestre tai Sphagnum capillifolium, vähälajisilla taas Aulacomnium turgidum, Polytrichum
piliferum tai Pleurozium schreberi (liite 11).
Lajirunsauden ja ympäristömuuttujien taustalla vaikuttavia syitä voi ymmärtää kumulatiivisia
lajimääräkäyriä tarkastelemalla. Kun tutkimusruutuja poimitaan aineistosta satunnaisessa
järjestyksessä, löytyy aluksi uusia lajeja nopeaan tahtiin, mutta kumuloitumiskäyrä saturoituu
pian ja uusia lajeja löytyy loppuaineistosta enää harvoin. Kumuloituvat lajirunsauskäyrät on
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muodostettu aineistosta, jossa tutkimusruudut on järjestetty nousevasti jonkin
ympäristömuuttujan mukaan, jolloin kumuloituvan käyrän muoto satunnaiskäyrään verrattuna
kertoo, missä kohtaa ympäristögradienttia uusia lajeja ilmaantuu aineistoon. Putkilokasveilla
lämpötila-laji-käyrä seuraa pitkälti satunnaiskäyrää, mutta säteilyn ja erityisesti pH:n ja
maaperän kosteuden käyrät jäävät aluksi selvästi satunnaiskäyrästä jälkeen ja kurovat sen
kiinni vasta gradienttiensa loppupäässä (liite 12). Sammalten kohdalla tilanne on vastaava ja
varsinkin maaperänkosteus nousee käyrän loppuosassa hyvin jyrkästi. Jäkälien
kumuloitumiskäyrät noudattavat pitkälti satunnaiskäyrän muotoa.
Kun aineiston järjestää nousevasti maaperän kosteuden mukaan ja jakaa tämän mukaisesti
tutkimusruudut kuuteen yhtä suureen luokkaan, voi tarkastella, kuinka luokan kosteusoloihin
sopeutuneen lajipoolin koko vaihtelee tai kuinka lajien prevalenssi muuttuu kosteusgradientin
mukaan. Luokassa 1 kosteus on keskimäärin 8.7 %, luokassa 2 13 %, luokassa 3 17 %,
luokassa 4 21.3 %, luokassa 5 26.7 % ja luokassa 6 41.5 %. Luokkien sisäinen
keskimääräinen lämpötila laski kosteusluokan kasvaessa, kun taas pH osoitti heikkoa
nousevaa trendiä kosteusluokan noustessa yhdestä kuuteen (liite 13). Putkilokasvien ja
sammalten lajirunsaus kasvaa kohti luokka-asteikon kosteaa päätä, kun taas jäkälälajirunsaus
vähenee. Graminoidien ja ruohojen lajirunsaus selvästi kasvaa kosteimpaa luokkaa kohti, kun
taas talvivihannat ja kesävihannat puuvartiset kasvit eivät osoita selvää trendiä.
Putkilokasvilajeja esiintyi luokan 1 tutkimusruuduilla 57 ja kosteimmassa luokassa eli
luokassa kuusi peräti 103 (taulukko 9). Havaittujen lajien keskimääräinen prevalenssi, eli
tässä yhteydessä havaintojen määrä, pysyy kohtuullisen vakiona kosteusluokkien välillä.
Jäkälillä lajimäärä vaihtelee vain vähän, välillä 58 ja 66, mutta ei osoita minkäänlaista trendiä
kosteusgradientin mukaan. Lajien keskimääräinen prevalenssi sen sijaan tippuu kuivasta
luokasta kosteaan päähän gradienttia. Sammalilla lajimäärä nousee kuivimman luokan 27:stä
kosteimman luokan 56:een havaittuun lajiin. Prevalenssi taas osoittaa päinvastaisen trendin
laskien kosteuden kasvaessa.
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Taulukko 9. Lajiryhmien havaittujen lajien määrät ja havaittujen lajien keskimääräiset
esiintymismäärät kosteusluokittain. Luokka 1 on kuivin ja luokka 6 kostein. Yhdessä
kosteusluokassa on 63 tutkimusruutua.
8.5	Yksittäisten	lajien	levinneisyysmallinnus	
Lajeja, joita esiintyi tutkimusruuduilla kahdeksan kertaa tai useammin oli yhteensä 153 (69
putkilokasvilajia, 54 jäkälälajia ja 30 sammallajia). Käytetystä kymmenestä
mallinnusmenetelmästä GAM, GLM ja MaxEnt osoittautuivat parhaiksi ennustamaan lajien
esiintymistä tutkimusruudukoilla (kyseisten menetelmien täysmallien kaikkien lajien
keskiarvoistetut AUC-arvot 0.724, 0.713 ja 0.729)(taulukko 10). Myös GBM ja RF olivat
hyvin toimivia malleja (ka. AUC-arvot 0.712 ja 0.712). CTA ja erityisesti SRE ennustivat
lajien esiintymiskuvia huonoimmin (ka. AUC-arvot 0.630 ja 0.591). Mallit reagoivat myös eri
voimakkuudella maaperän kosteuden tuomiseen yhdeksi selittäväksi muuttujaksi. Kaikilla
muilla malleilla paitsi GLM:llä AUC-arvot paranivat tilastollisesti merkitsevästi perus- ja
kokomallien välillä.
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Taulukko 10. Mallinnusmenetelmien suorituskyky AUC, TSS ja Kappa-arvoilla arvioituna.
Oikeassa laidassa Wilcoxonin parittaisen testin antama tilastollinen merkitsevyys perus ja
täysmallin suorituskykyjen erolle. Oranssilla on korostettu jokaisen evaluaatiomenetelmän
mukaiset kolme parasta mallia.
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Putkilokasveilla mallit ennustavat levinneisyysalueita jäkäliä ja sammalia paremmin
(taulukko 11). Putkilokasveilla kosteuden lisääminen perusmallin muuttujien lisäksi parantaa
mallien hyvyyttä tilastollisesti erittäin merkitsevästi (Wilcoxonin parittainen testi, p<0.001).
Myös jäkälillä ja sammalilla perus- ja täysmallin välinen hyvyyden ero on kaikilla
arviointimenetelmillä (AUC, TSS ja Kappa) tilastollisesti merkitsevä, mutta p-arvot eivät yllä
yhtä merkitseviksi kuin putkilokasveilla. Jäkälillä ja sammalilla lajien kokonaismäärä on
pienempi, joten myöskään Wilcoxonin testiin ei saada yhtä paljon voimaa näiden lajiryhmien
kohdalla. Perus- ja täysmallien välinen AUC-arvojen erotus on kaikilla lajiryhmillä
suunnilleen saman suuruinen, vaikka keskimääräiset AUC-arvot ovatkin erityisesti jäkälillä
putkilokasveja matalampia.
Taulukko 11. Lajikohtaisten mallien perus- ja täysmallin keskimääräiset ennustekyvyt ja
mallien ennustekyvyn välisen eron tilastollinen merkitsevyys Wilcoxonin testistä.
Putkilokasvilajien esiintymisen mallintaminen onnistuu jäkälä- ja sammallajeja paremmin.
Kosteuden lisääminen malliin parantaa mallien ennustekykyä tilastollisesti merkitsevästi
kaikilla lajiryhmillä
Maaperän kosteus ja pH sekä säteily saavat yksittäisten lajien kohdalla paljon pieniä
suhteellisen merkityksen arvoja ja tasaisen vähenevästi suuria arvoja (liite 14). Maaperän
lämpötilan suhteellinen merkitys taas on hyvin pieni valtaosalla lajeista. Muuten
ympäristömuuttujien suhteelliset merkitykset korreloivat heikon negatiivisesti keskenään,
mutta maaperän kosteuden ja lämpötilan suhteellisten merkityksien kohdalla on hyvin heikko
positiivinen korrelaatio.
Eri ympäristömuuttujien suhteelliset merkitykset eroavat eri lajiryhmien välillä.
Yleislevinneisyydeltään arktis-alpiiniset ja boreaaliset lajit eivät eroa toisistaan
ympäristömuuttujien suhteellisten merkityksien kohdalla, mutta eri lajiryhmien ja
kasvumuotojen välillä on selviä eroja (taulukko 12). Maaperän kosteudella on sammalille
selvästi putkilokasvilajeja suurempi merkitys. Putkilokasveilla taas maaperän kosteuden
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suhteellinen merkitys on jäkäliä suurempi. Maaperän pH puolestaan vaikuttaa putkilokasvien
levinneisyyteen selvästi sammalia ja jäkäliä enemmän. Säteilyn kohdalla merkitys on kaikilla
lajiryhmillä samaa luokkaa ja maaperän lämpötilan merkitys jää pieneksi jokaisella ryhmällä.
Eri kasvumuodoilla maaperän kosteus saa ympäristömuuttujista suurimpia suhteellisen
merkityksen lukemia suurimmalla osalla ryhmistä, mutta muutamalla kasvumuodolla
maaperän pH tai säteily nousivat merkittävimmäksi ympäristömuuttujaksi: talvivihannilla
puuvartisilla varvuilla, jauhemaisilla jäkälillä ja pystyversoisilla, mutta mätästämättömillä
sekä havumaisilla sammalilla säteily on ympäristömuuttujista tärkein; puuvartisilla
kesävihannilla varvuilla ja lehtevillä sammalilla taas maaperän pH on merkittävin (taulukko
12). Maaperän lämpötilan suhteellinen merkitys ei nouse yli 0.27 yhdelläkään lajiryhmällä tai
kasvumuodolla. Osalla kasvumuodoista aineiston lajimäärät ovat hyvin pieniä, mikä
vaikeuttaa yleistettävien johtopäätösten tekemistä.
Taulukko 12. Yksittäisten lajien levinneisyysmallien ympäristömuuttujien keskiarvoistetut
suhteelliset merkitykset eri lajiryhmä- ja kasvumuototasoilla. Oranssilla on korostettu kunkin
lajiryhmän suhteellisesti tärkein muuttuja.
Tarkastelin jokaisen lajin vastekäyrien muotoa jokaisen ympäristömuuttujan kohdalla.
Vastekäyrien muotojen ja suuntien tarkastelut on tehty yleisesti parhaiten ennustaneen
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mallinnusmenetelmän, GAM:n, vastekäyristä, sillä nämä olivat myös helpoimpia tulkita.
Vastekäyrät jaoteltiin nouseviin, laskeviin, yksihuippuisiin, kaksihuippuisiin (tai U-mallisiin)
ja trendittömiin.
Lajiryhmien välillä on suuria eroja sen suhteen, minkä suuntaisesti ne reagoivat yksittäisten
ympäristömuuttujien vaihteluun (taulukko 13 ja kuva 30). Suurella osalla putkilokasveista ja
sammalista vastekäyrien muoto on nouseva maaperän kosteuden ja pH:n kohdalla, kun taas
valtaosa jäkälistä osoittaa negatiivista vastetta samoihin muuttujiin. Säteilyn kohdalla
putkilokasvien vaste oni yleisimmin nouseva, mutta sammalilla valtaosalla laskeva.
Lämpötilaan kaikki lajiryhmät reagoivat yleisimmin laskevasti. Jäkälät ja sammalet saivat
huomattavasti putkilokasveja useammin täysin trendittömän tai kryptisen vasteen
ympäristömuuttujiin. U-mallisia vastekäyriä on ylipäätään vähän. Yksihuippuisia vastekäyriä
esiintyy kohtuullisen paljon kaikkien muiden ympäristömuuttujien paitsi pH:n kohdalla.
Taulukko 13. Yksittäisten lajien GAM-vastekäyrien muodot suhteessa täysmallin
ympäristömuuttujiin lajiryhmittäin jaoteltuna. Vastekäyrien muotojen suhteelliset määrät
prosenttiosuuksina. Putkilokasveilla ja sammalilla vastekäyrät olivat pääosin positiivisia
suhteessa maaperän kosteuteen ja pH:seen. Jäkälät reagoivat esiintymisvasteeltaan samojen
muuttujien nousuun negatiivisesti.
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Kuva 30. Yksittäisten mallinnettujen lajien GAM-vastekäyrien muodot suhteessa täysmallin
ympäristömuuttujiin lajiryhmätasolla (1 = positiivinen, 2 = negatiivinen, 3 = yksihuippuinen,
4 = U-mallinen tai kaksihuippuinen, 5 = trenditön). Palkit kertovat niiden lajien määrän, jotka
ovat osoittaneet kyseisen muotoisen vastekäyrän kyseessä olevan ympäristömuuttujan
suhteen.
Vielä tarkemmalla ryhmittelytasolla, kasvumuotojen tasolla, ruohot ja kesävihannat varvut
osoittavat maaperän kosteuteen nousevia vasteita (liite 15). Talvivihannilla varvuilla ja
graminoideilla laskevat ja yksihuippuiset vasteet olivat yleisimpiä maaperän kosteuden
suhteen. Kaikki lajiryhmät reagoivat pH:n kasvuun esiintymisvasteiltaan nousevasti ja
erityisesti ruohojen kohdalla lähes jokaisen lajin vastekäyrä oli positiivinen. Lämpötilan
kohdalla varpujen vasteet olivat yleisimmin negatiivisia; ruohoilla ja graminoideilla
positiivisia ja negatiivisia vasteita oli yhtä paljon. Sätelyn kohdalla eri kasvumuodot eivät
osoittaneet suuria lajiryhmien välisiä eroja. Ruohot reagoivat säteilyn kasvuun hiukan muita
yleisemmin positiivisesti ja kesävihannat varvut negatiivisesti.
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Jäkälien kasvumuodoista vain pensasmaisia ja lehteviä lajeja oli tarpeeksi, jotta vastekäyrien
ryhmätason vertailu oli järkevää. Molemmat ryhmät reagoivat kosteuden lisääntymiseen
negatiivisella esiintymisvasteella, mutta pH:n kohdalla ryhmien välillä on selvä ero:
pensasjäkälälillä selvästi yleisin vastekäyrän muoto oli laskeva, kun taas lehtevillä lajeilla
positiivinen (liite 16). Myös lämpötilan kohdalla lajiryhmien tilanne oli vastaava. Sammalilla
yksittäisiin kasvumuotoryhmiin sijoittuu niin vähän lajeja, että jätin kasvumuotokohtaisen
tarkastelun tekemättä.
Arktis-alpiinisilla ja boreaalisilla lajeilla ei ole kovin suuria eroja vasteiden muodoissa.
Boreaaliset lajit reagoivat pH:n nousuun negatiivisesti hiukan arktis-alpiinisia lajeja
useammin ja hiukan yllättäen arktis-alpiinisilla lajeilla yleisin lämpötilavaste oli positiivinen
ja boreaalisilla negatiivinen (liite 17).
9.	Tulosten	tarkastelu	
9.1	Muuttujien	alueellinen	vaihtelu	
Ympäristömuuttujien vähäinen spatiaalinen autokorrelaatio tutkimusruudukoiden sisällä (liite
18) ja tutkimusruukoiden sisältämä muuttujien suuri vaihteluväli (liite 1) kertovat, että arktis-
alpiinisessa, topografialtaan vaihtelevassa ympäristössä olosuhteet voivat muuttua hyvin
lyhyellä matkalla, kuten le Roux ja muut (2013a) ovat osittain samalla aineistolla maaperän
kosteuden osalta todenneet. Ympäristömuuttujat ovat selvästi lajirunsauksia enemmän
spatiaalisesti autokorreloituneita, minkä voi tulkita monen ympäristögradientin
samanaikaiseksi vaikutukseksi lajirunsauksiin. Tällöin monen gradientin vain osittainen
päällekkäisyys ja heikko kollineaarisuus tuovat jo lyhyelle matkalle suuren määrän erilaisia
ympäristömuuttujayhdistelmiä.
Aineiston tutkimusruudut ovat painottuneet kattamaan ympäristögradienttien kuivaa, kylmää
ja hapanta päätä, kun taas säteilyn osalta koko gradientti on kohtuullisen tasaisesti katettuna.
Tämä voi vaikuttaa mallien tuloksiin ja niistä tehtäviin johtopäätöksiin: jos kosteat ja
emäksiset habitaatit olisivat kattavammin mukana aineistossa, se voisi tuoda malleihin
enemmän vääntöä, muuttaa lajien vastekäyriä ja toisaalta tuoda mallinnettavaan lajipooliin
enemmän kosteimpien habitaattien spesialisteja ja kalkinsuosijoita. Aineistossa on yksi
poikkeavan korkea lämpötila-arvo. Jos tämä ei ole vain virhearvo, on myös maaperän
lämpötilagradientti vajaasti katettu sen lämpimimmästä päästä.
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9.2	Lajiyhteisömallit	
Kaikilla lajiryhmillä kaikki ympäristömuuttujat olivat tilastollisesti merkitseviä
NMDS-yhteisöanalyysissä. Tulokset ovat pitkälti yhteneväisiä le Rouxin ja muiden (2013)
tutkimuksen vastaavan analyysin tuloksien kanssa. Heidän tuloksissaan säteilyllä oli kuitenkin
huomattavasti suurempi rooli putkilokasvien lajiyhteisön koostumuksen selittäjänä (R2 = 55.5
%) verrattuna omiin tuloksiini (säteilyn R2 =  23.2  %).  Tulos  on  selitettävissä  sillä,  että
aiemmassa tutkimuksessa aineisto oli vain pohjoiselta ja eteläiseltä tutkimusalalta, jotka
eroavat selvästi toisistaan sekä säteily- että pH-ominaisuuksiltaan. Aiempi tulos voi siis johtua
tutkimusalojen välisistä eroista, jotka eivät tule valituilla ympäristömuuttujilla esiin, vaan
näyttäytyvät säteilyn vaikutuksena. Tässä tutkimuksessa aineistoa on laajemmalti eri puolilta
Saanaa, jolloin säteilyn merkityksen voi väittää olevan tässä työssä ekologisesti järkevämpi ja
todenmukaisempi. Koska erilaisia ympäristömuuttujakombinaatiota on tässä tutkimuksessa
todennäköisesti enemmän, sillä selittyy mahdollisesti myös se, että stress-arvo jäi
huomattavasti korkeammaksi kuin le Rouxin ja muiden (2013a) tutkimuksessa. Myös
aineiston koko on tässä tutkimuksessa huomattavasti le Rouxin ja muiden (2013a) tutkimusta
pienempi. Putkilokasveilla ja jäkälillä lajiyhteisön koostumuksessa vaikuttaa olevan vain yksi
tärkeä vaihettumissuunta, jossa pH, säteily ja maaperän kosteus vetävät lajikoostumusta
yhteen suuntaan ja maaperän lämpötila toiseen suuntaan. Sammalilla tilanne on
monimutkaisempi: maaperän kosteus ja lämpötila luovat yhden vastakkaisiin suuntiin
vaihettuvan gradientin, mutta sekä säteily että pH vaikuttavat lajikoostumukseen omiin
suuntiinsa. Sammalilla maaperän kosteudella on kuitenkin selvästi muita suurempi selitysaste
(r2 = 29.5 %). Jäkälillä mikään ympäristömuuttuja ei yllä korkeaan selitysasteeseen, mikä
viittaa siihen, että jäkäläyhteisön koostumusta kontrolloi joko satunnaisuus tai jokin
ympäristötekijä, joka ei ole malleissa mukana.
Moniulotteisen skaalauksen lisäksi testattiin, kuinka ympäristömuuttujat kykenivät
ennustamaan hierarkkisen klusteroinnin muodostamien kasvillisuusluokkien esiintymistä.
Tulokset vahvistavat NMDS-analyysin tulokset kosteuden, pH:n ja säteilyn merkityksestä
lajiyhteisöjä kontrolloivina ympäristömuuttujina. Automaattinen klusterointi ei ole ehkä
ekologisesti järkevin tapa luoda kasviyhteisöluokkia, koska luonnossa kasviyhteisöt eivät
rajaudu jyrkäsi, vaan vaihettuvat toisiinsa (Fletcher et al. 2010). Silti pidän klusterointia
menetelmällisesti järkevänä tässä työssä, koska pohjimmaisena tarkoituksena ei ollutkaan
luoda mahdollisimman tarkkoja kasviyhteisöjakoja, vaan tutkia ympäristömuuttujien
vaikutusta kasviyhteisöjen spatiaaliseen esiintymiseen. Tulokset ovat linjassa aiempien
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tutkimusten kanssa, joissa on todettu kosteuden tärkeys lajiyhteisöjen esiintymisen säätelijänä
(Virtanen & Eurola 1996; Bruun et al. 2006; Cooper 2011). Bliss ja muut (1994) ovat saaneet
huippuvuorten polaariselta tundralta samankaltaisia tuloksia, joissa kosteus vaikuttaa
lajiyhteisöön ordinaatiokuvaajassa yhteen suuntaan ja peruskallion kivilajin emäksisyys
toiseen. Itse en ole tietoinen arktisilla alueilla tehdystä tutkimuksesta, jossa lajiyhteisön
koostumusta olisi tarkasteltu vastaavalla tavalla lajiryhmäkohtaisesti, kuin tässä
tutkimuksessa on tehty.
9.3	Lajirunsausmallit	
Lajirunsausmalleissa kosteus ja pH ovat tärkeimmät ympäristömuuttujat vaihtelun selittäjinä
kaikilla lajiryhmillä. Tulos on linjassa aiempien lajirunsaustutkimusten kanssa (Gough et a.
2000; Bruun et al. 2006; Löffler & Pape 2008; Cooper 2011; Malanson et al. 2012; Moeslund
et al. 2013b; le Roux et al. 2013). Tulokset ovat myös ekologisesti perusteltavissa.
Putkilokasveilla maaperän kosteuden ja lajirunsauden välillä on yksihuippuinen suhde
yksimuuttujisessa GAM-mallissa; Jäkälillä lajirunsaus vähenee kosteuden kasvaessa ja
sammalilla nousee. GBM-monimuuttujamallin vastekäyrä oli putkilokasveilla kynnysmäisesti
nouseva, ei yksihuippuinen yksimuuttujamallin tapaan, mikä voi viitata, että kostean pään
tiputus lajirunsaudessa, johtuu muista ympäristömuuttujista, ei maaperän kosteudesta
itsestään. Putkilokasveille tärkeimpien resurssien määrä voi kuitenkin vähentyä, jos maaperä
on liian kuiva tai vettynyt (Chapin 1996). Jäkälillä lajirunsautta laskee kosteiden ja tuoreiden
paikkojen suuri biomassa, joka varjostaa jäkäliä ja vähentää niiden mahdollisuuksia selvitä
kilpailussa (Cornelissen et al. 2001; Fraser et al. 2014). Tässä tutkimuksessa tuottavuutta tai
sen vaikutusta ei ole arvioitu, mutta aiemmin samalla koeasetelmalla Suvanto ja muut (2014)
ovat todenneet kosteuden merkittävän roolin biomassan säätelijänä. Myös muissa
tutkimuksissa kosteuden ja tuottavuuden yhteys on ollut selvä (Walker et al. 1994b; Engstrom
et al. 2005). Sammalilla ei ole syvälle ulottuvaa juuristoa, vaan ne ovat riippuvaisia jatkuvasta
suorasta kosketuksesta veteen (Gornall et al. 2007). GBM-vastekäyrät paljastavat sekä
putkilokasvien että sammalten kohdalla maaperän kosteuden ja lajirunsauden suhteen
kynnysarvon noin 20-30%:n kohdalla. Myös Knapp ja muut (2008) arvelevat kosteuden tai
sen puuttumisen aiheuttavan kynnysmäisiä hyppäyksiä kasvien kokemaan stressiin, jolloin
kynnysmäinen lajirunsauden vasteen käyttäytyminen on perusteltavissa. Putkilokasvien pH-
vastekäyrä taas ei osoita vastaavaa kynnysmäisyyttä, vaan kasvaa kohtuullisen tasaisesti
pH-luvun mukaan.
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Diversiteetti-indeksit edustavat selvästi sellaista yhteisötason vaihtelua, jota
ympäristömuuttujat säätelevät vain heikosti, sillä ennusteiden ja havaittujen arvojen väliset
korrelaatio-kertoimet ovat varsin matalia, vaikkakin suurelta osin tilastollisesti erittäin
merkitseviä. Diversiteetti-indeksien kohdalla bioottiset interaktiot voivat olla tärkeässä
roolissa. Diveristeetti-indekseihin voimakkaasti vaikuttavien dominanttien lajien on havaittu
vaikuttavan myös muiden lajien levinneisyyteen hienolla mittakaavatasolla (le Roux et al.
2012; le Roux et al. 2014). Bioottisten interaktioiden voimakkuuden taas on havaittu
riippuvan monista, tässäkin työssä käytetyistä ympäristömuuttujista (Mod et al. 2014).
Huomioitavaa on myös GLM-mallien kyvyttömyys mallintaa diversiteetti-indeksien
vaihtelua, mikä voi johtua niiden muodostamista hyvin epälineaarisista vasteista
ympäristömuuttujien suhteen.
Diversiteetti-indeksien kohdalla myös selittävien muuttujien suhteellisten merkitysten välillä
on vain vähän eroja (tulokset eivät näkyvillä). Maaperän kosteus on silti muita suhteellisesti
tärkeämpi muuttuja myös diversiteetti-indeksien vaihtelun selittäjänä. Diversiteetti-indeksien
mallintamista on tehty vähän jos ollenkaan, joten tuloksiani on hankala verrata muiden töihin
ja tuloksiin. Lajiyhteisön tasaisuuden on kuitenkin havaittu noudattavan yksihuippuista
vastetta topografiseen tai kosteusgradienttiin (Löffler & Pape 2008; Cooper 2011) ja
ympäristön manipuloinnin on nähty laskevan yhteisön tasaisuutta (Wahren et al. 2005).
Vaikka korrelaatiot osoittavat, että diversiteetti-indeksien vaihtelua pystyy mallintamaan
hyvin heikosti, GBM-vastekäyrät kertovat silti mielenkiintoisia asioita indeksien ja
ympäristömuuttujien suhteista (liitteet 18 ja 19). Putkilokasveilla ja sammalilla Shannonin ja
Simpsonin indeksit käyttäytyvät samankaltaisesti suhteessa maaperän kosteuteen. Kaikkein
kuivimmilla paikoilla indeksit saavat keskivertoisia lukemia, putoavat sitten voimakkaasti
noin 30 % kosteuden kohdalla, kunnes nousevat taas jyrkästi saavuttaen maksimiarvonsa
kosteassa päässä gradienttia. Alueen dominoivimmat lajit, Betula nana ja Empetrum
hermaphroditum (Mod et al. 2014) eivät nekään selitä omalla esiintymiskuvallaan
putkilokasvi- ja sammalyhteisöjen tasaisuuden pudotusta kuivahkoilla habitaateilla.
Putkilokasvien lajiyhteisön tasaisuus ei alene kostaimmassa päässä kosteusrgadienttia, mikä
voi johtua, siitä, ettei aineistomme kata suomaisia kosteimpia alueita tai kosteikkoja.
Lajirunsausmallien residuaalit eivät ole jakautuneet tasaisesti tai käyttäydy homoskedastisesti,
vaan mallit ennustavat lajirunsauksia systemaattisesti väärin, mutta toistensa kanssa
samankaltaisesti (kuva 31). Mallit systemaattisesti yliarvioivat kaikkein vähälajisimpien
paikkojen lajirunsauksia ja toisaalta aliarvioivat runsaslajisimpia kaikilla lajiryhmillä. Tämä
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kuulostaa loogiselta ja kertoo, että lajirunsauden ääripäät edustavat vaihtelua, jota tämän työn
muuttujayhdistelmä ei selitä. Tuo ääripäiden vaihtelu voi olla vain luonnon satunnaisuuden
luomaa kohinaa tai mallien konservatiivisuutta, mutta on myös mahdollista, että lajirunsauden
ääripäissä esimerkiksi bioottiset interaktiot tai maaperän ravinteet ovat vaikuttavammassa
roolissa (Choler 2001).
Kuva 31. Lajirunsausmallien residuaalit suhteessa havaittuihin lajirunsauksiin. Mallit
ennustavat huonosti erittäin alhaisia ja erittäin korkeita lajirunsauksia. Mallit systemaattisesti
yliarvioivat kaikkein vähälajisimpien paikkojen lajirunsauksia ja toisaalta aliarvioivat
runsaslajisimpia kaikilla lajiryhmillä
Simpsonin indeksi osoittaa, että jäkälien lajiyhteisön tasaisuus on huomattavan suurta
erityisesti putkilokasveihin verrattuna. Jäkälälajiyhteisöissä dominoivia ja peittäviä lajeja on
hyvin vähän. Osittain tulos voi olla silti artefakti ja johtua käytetystä peittävyysasteikosta.
Jäkälät ovat pieniä ja saavat varsinkin tuulenpieksemien jäkäläkarukkojen kohdalla järjestäen
pieniä peittävyyslukemia. Luokittelu ei kuitenkaan onnistu karkeutensa takia näyttämään
onko ruudussa todellisuudessa yksi vai kymmenen jäkälälajin yksilöä, koska kummassakin
tapauksessa laji on saanut pienimmän peittävyysarvon (0.25 %). Aineisto ei siis kerro jäkälien
todellisia runsauseroja mittakaavan takia. Jäkäläpeittoon ja mahdollisesti myös
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jäkälälajirunsauteen ja yhteisöjen tasaisuuteen vaikuttaa laidunpaine (Vistnes & Elleman
2008, Eskelinen & Oksanen 2006). On kuitenkin mahdoton sanoa, miten laidunpaine
vaihtelee ympäristögradienttien mukaan ja mikä on sen tarkka vaikutus tämän työn tuloksiin.
Jäkälien voi kuitenkin olettaa olevan alttiimpia laidunnukselle vähälumisilla
tuulenpieksemillä, joilla poroilla on pääsy jäkäliin läpi talvikauden, jolloin jäkälät ovat
porojen tärkeä ravintokohde (Vistnes & Elleman 2008). Erityisesti Cladonia stellaris hyötyy
laidunnuksen vähäisyydestä (Vistnes & Elleman 2008), jolloin laji voi muodostaa peittäviä
jäkälämattoja ja voi siten vähentää jäkälälajirunsautta ja yhteisön tasaisuutta. Aineistossani
Cladonia stellaris lähes kokonaan puuttui, indikoiden voimakasta laidunpainetta karuilla
tuulenpieksemillä. Kesälaidunnuksen vaikutus voi taas olla toisenlainen sen kohdistuessa
lähinnä putkilokasveihin. Kesällä kohtuullinen laidunnus voi nostaa jäkälä- ja
sammallajirunsautta vähentämällä varjostavaa kasvillisuutta (Eskelinen & Oksanen 2006).
Voi jopa kysyä, voiko runsas putkilokasvillisuus, esimerkiksi vaivaiskoivupensaikon
muodossa, suojata jäkäliä laidunpaineelta. Kirjoittajan oma näkemys kentältä on, että jäkälät
eivät olleet putkilokasvipeiton alla koskaan runsaita, mutta jäkäläyksilöt olivat
elinvoimaisempia ja ehjempiä kuin laidunnetuilla ja tallatuilla paikoilla.
Havainto suurimmista sammal- ja putkilokasvilajirunsauksista kosteusgradientin
kosteammassa päässä vaikuttaa aiempien tutkimusten valossa uskottavalta (Bruun et al. 2006;
Malanson et al. 2002; le Roux et al. 2013a), mutta tulos voi sisältää myös eräänlaisen
artefaktin: neliömetrin tutkimusruutujen sisäistä kosteuden vaihtelua ei ole kontrolloitu, vaan
kosteustieto sisältää kolmen ruudulta tehdyn mittauksen keskiarvon. Kuivimmat
tuulenpieksemät ja harjanteet ovat mikrotopografialtaan yleensä tasaisia ja homogeenisiä.
Kosteimmat habitaatit taas voivat sisältää pieniä kumpuja, maastosta hiukan koholla olevia
pounuja tai mättäitä, kivien koloja ja pieniä töyräitä (kirjoittajan omia havaintoja). Siksi voi
olettaa, että kosteilla paikoilla neliömetrin sisällä voi olla suurempi variaatio pintamaan
kosteudessa kuin kuivilla habitaateilla, jolloin ne tarjoavat suuremman määrän mikrotason
ekolokeroita. Ympäristön kaikenlainen heterogeenisyys nostaa lajirunsauksia (Dufour et al.
2006; Costanza et al. 2011). Erityisesti monet pienet sammalet löytyivät usein neliömetrin
ruudun sisällä erilaisista edellä luetelluista mikrohabitaateista. Tämän ei voi kuitenkaan
olettaa selittävän kuin korkeintaan osan havaitusta kosteusgradientin ja lajirunsauden
yhteisvaihtelusta. Vaikka kosteiden habitaattien suuri lajirunsaus selittyisikin osittain muilla
syillä kuin maaperän kosteuden ekologisella merkityksellä, ei se vähennä tulosten arvoa, vaan
kertoo yhä kosteiden habitaattien merkityksestä arktis-alpiinisen diversiteetin ylläpitäjinä.
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Jäkälien lajirunsaus on suurin kuivemmilla paikoilla. Aiemmin jäkälälajirunsauksien on nähty
saavuttavan maksiminsa muita lajiryhmiä ylempänä korkeusgradientilla (Austrheim et al.
2002; Bruun et al. 2006). Molemmat tulokset voivat kertoa samasta asiasta: jäkälien kyvystä
sietää kuivuutta, intensiivistä valoa ja äärimmäisiä lämpötiloja, joita vähälumisten
harjanteiden ja tuulenpieksemien eliöt joutuvat kokemaan (Bjerke et al. 2011; Sadowsky &
Ott 2012). Tämä stressinsietokyky mahdollistaa lajien esiintymisen paikoilla, jotka ovat liian
stressaavia monille muille lajiryhmille. Samalla jäkälät välttyvät voimakkaalta kilpailulta
suurimman osan sammalista ja putkilokasveista vältellessä kuivimpia paikkoja. Suuren
kasvibiomassan ja korkean kasvillisuuden tiedetään heikentävän jäkälien mahdollisuuksia
selvitä tilan ja valon puutteessa, jolloin jäkälien lajirunsauskin alenee (Cornelissen et al.
2001).
Kun aineistoa jaetaan luokkiin joko kasvillisuuden tai topografisen sijainnin mukaan, kosteus
pysyy yhä erittäin tärkeänä luokkien sisäisen lajirunsauden vaihtelun selittäjänä. Kaikkialla
kosteus ei kuitenkaan ole merkittävässä roolissa. Mesotopografisella gradientilla maaperän
kosteuden vaihtelu vähenee laaksosta harjanteelle (kuva 32), mutta maaperän kosteuden
suhteellinen merkitys pysyy silti kohtuullisen suurena läpi topografisen gradientin.
Kasvillisuusluokkien sisällä kosteus vaihtelee erityisesti kahden ensimmäisen luokan sisällä
(kuva 33). Kosteuden merkitys kasvillisuusluokkien sisäisen lajirunsauden selittäjinä on
putkilokasveilla suuri kolmella ensimmäisellä luokalla ja pieni kolmella seuraavalla. Neljän
ympäristömuuttujan suhteelliset merkitykset vaihtelevat huomattavan paljon eri lajiryhmien
välillä ja monessa muussa analyysissä samankaltaisesti käyttäytyneet lajiryhmät, putkilokasvit
ja sammalet, eroavat kasvillisuusluokka-analyysissä selvästi toisistaan. Maaperän kosteus ja
pH ovat kokonaisuudessaan yhä tärkeimmät ympäristömuuttujat luokkien sisäisten
lajirunsausvaihteluiden selittäjinä. Luokka-analyysien tulokset osoittavat, että kosteus ei
säätele lajirunsautta pelkästään topografisen sijainnin kautta tai vaikuttamalla kasviyhteisöjen
esiintymiseen, vaan kontrolloi myös näiden sisäistä vaihtelua.
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Kuva 32. Maaperän kosteuden vaihtelu kasvillisuusluokkien sisällä. Paksu viiva kuvaa
mediaania, laatikko 25 ja 75 persentiilejä ja viikset joko minimin ja maksimin tai korkeintaan
puolentoista interkvartiilivälin mitan.
Kuva 33. Kosteuden vaihtelu mesotopografialuokkien sisällä sisällä. Paksu viiva kuvaa
mediaania, laatikko 25 ja 75 persentiilejä ja viikset joko minimin ja maksimin tai korkeintaan
puolentoista kvartiilivälin mitan. Luokka 1 on painanne, luokka 2 alarinne, luokka 3 ylärinne
ja luokka 4 harjanteen yläosaa.
Suurempi lajirunsaus kosteusgradientin kosteammassa päässä johtuu putkilokasveilla ja
sammalilla erityisesti siitä, että kosteamman habitaatin lajipooli on kuivia habitaatteja
suurempi. Kosteiden habitaattien korkea lajirunsaus ei siis selity sillä, että lajit olisivat
yleisempiä kosteammissa oloissa, ja siten nostaisivat yksittäisten tutkimusruutujen
lajirunsautta. Sammalten ja putkilokasvien samankaltainen kokonaislajimäärän vaste on
yhteneväinen muiden tutkimusten kanssa (Odland et al. 2015). Jäkälillä taas lajipooli ei
ratkaisevasti muutu aineiston kosteusluokkien välillä, mutta lajit esiintyvät kuivassa päässä
kosteusgradienttia huomattavasti yleisempinä kuin kosteassa, nostaen siten kuivien
habitaattien jäkälälajirunsautta yksittäisillä tutkimusruuduilla. Kumuloituvat lajimääräkäyrät
paljastavat, että kosteiden alueiden suuri lajipooli putkilokasveilla ja sammalilla johtuu siitä,
että kosteassa päässä aineistoon löytyy lajeja, joita ei kuivemmilla habitaateilla esiinny
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lainkaan. Maaperän pH:lla on samankaltainen vaikutus lajipooliin ja sitä kautta lajirunsauteen
putkilokasveilla ja sammalilla. Tulos osoittaa selvästi kosteuden ja pH:n muodostavan
lajistolla ekologisen suodattimen, jonka läpäisevät vain lajit, jotka ovat sopeutuneet kuiviin ja
happamiin ympäristöihin, mikä vähentää näiden alueiden kokonaislajimäärää.
9.4	Yksittäiset	lajit	
Monien lajien kohdalla levinneisyysmallit toimivat hyvin (25 lajia, joilla täysmallin AUC yli
0.8 ja 67 lajia, joilla yli 0.7). Se osoittaa, että jo hyvin pienellä määrällä selittäviä muuttujia
voidaan onnistuneesti mallintaa arktis-alpiinisten kasvilajien levinneisyyttä ja saada mallien
kautta tietoa yksittäisten lajien perusekologiasta ja levinneisyyttä kontrolloivista tekijöistä.
Mallinnusmenetelmät eivät kuitenkaan onnistuneet mallintamaan kaikkien lajien
levinneisyyttä tyydyttävällä tarkkuudella. Yhteensä 36 lajin kohdalla täysmallin AUC-arvo jäi
alle 0.6:n, mikä tarkoittaa heikkoa mallia. Näistä 36:sta vain kuusi lajia oli putkilokasveja,
joten erityisesti monien kryptogrammien levinneisyyksissä on jotain sellaista, jota ainakaan
valitut ympäristömuuttuja eivät kykene selittämään ja ennustamaan.
Eri mallinnusmenetelmien välillä oli suuria eroja niiden suorituskyvyssä. Mallien
paremmuusjärjestys oli suunnilleen odotetunlainen aikaisempien tutkimusten perusteella
(katso esimerkiksi Coetzee et al. 2009; Marmion et al. 2009; Williams et al. 2009; Virkkala et
al. 2010; Oppel et al. 2012; Schorr et al. 2013; Coll et al 2014). Parhaiten toimivien
menetelmien joukossa on hyvin erilailla aineistoa lähestyviä mallinnusmenetelmiä
regressioon perustuvista malleista luokittelupuumenetelmiin ja koneoppimiseen, joten
mallinnusmenetelmän perustyyppi ei ole ratkaiseva tekijä mallin menestyksen kannalta.
Lajikohtaisista vastekäyristä selviää, että lajien levinneisyyksiä täytyy mallintaa menetelmillä,
jotka kykenevät löytämään myös voimakkaasti epälineaarisia vasteita. Tässä työssä käytettiin
kuitenkin monessa kohdassa kaikkien mallien keskiarvoistettuja tunnuslukuja, koska työn
tarkoitus ei ole mallien välinen vertailu tai tekninen tarkastelu. Keskiarvoistetut tunnusluvut ja
evaluaatio-arvot myös peittävät alleen yksittäisten mallien tulosten heittelyä ja voivat tehdä
esimerkiksi yksittäisten lajien mallinnustulosten vertailun helpommaksi ja luotettavammaksi
(Guisan & Thuiller 2005; Elith et al. 2008; Thuiller et al. 2009).
Putkilokasvien levinneisyyksien ennustaminen onnistui malleilta selvästi paremmin kuin
sammalten ja sammalten huomattavasti jäkäliä paremmin. Syy voi olla se, että
ympäristömuuttujat eivät onnistu kuvaamaan sitä vaihtelua ja niitä ympäristön elementtejä,
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jotka säätelevät sammalten ja jäkälien hienon mittakaavan levinneisyyttä. Myös aineiston
spatiaalinen resoluutio, vaikka se hyvin hienomittakaavainen onkin, voi olla silti liian karkea
hyvin pienikokoisten lajien esiintymisen tarkkaan mallintamiseen (Potter et al. 2013). Itiöiden
tai suvuttomien leviäinten kautta leviävät kryptogrammit saattaavat olla myös
esiintymiskuvioltaan satunnaisemmin tai tasaisemmin jakautuneita kuin putkilokasvit, kuten
on havaittu valtavasti karkeammalla mittakaavalla (Lenoir et al. 2012). Jäkälät, eivät ole
myöskään riippuvaisia maavedestä, koska ilman juuristoa, ne voivat imeä itseensä vettä vain
aivan maan pinnalta tai tiivistyvästä kosteudesta (Tenhunen et al. 1992; Huiskes et al. 1997).
Siksi kymmenen ylimmän sentin maaperän kosteus voi olla vain välillisesti jäkälien
levinneisyyteen vaikuttava tekijä. Sammalista ja jäkälistä moni laji voi löytää pienen kokonsa
ansioista myös hyvin pieniä mikrohabitaatteja, kuten kivenkoloja, pieniä ja varjoisia
mättäiden sivuja tai painanteita, joiden vaikutus ei tule ilmi valittujen ympäristömuuttujien ja
mittakaavan kanssa.
Sammalilla erityisesti Dicranum-suku sekä osa lajeista, kuten Hylocomnium splendens ja
Spleurozium schreberi, näyttävät pystyvän selvästi kilpailemaan putkilokasvien kanssa arktis-
alpiinisella tunturikankaalla paikoilla, joiden kosteusolot mahdollistaisivat myös runsaan
putkilokasviyhteisön. Maaperän geokemiallista ympäristöä aineistossa kuvaa kuitenkin vain
maaperän pH. Happamuus vaikuttaa monien ravinteiden biologiseen saatavuuteen (Giblin et
al. 1991; Sorensen et al. 2006; Giesler et al. 2012), mutta yksistään maaperän kosteus ja pH
eivät kerro paikan ravinneoloista (Arnesen et al. 2007). Ns. kalkkilajien kohdalla pH antaa
hyvän estimaatin maaperän kationien määrästä, mutta typpi ja fosfori ovat koko yhteisön ja
sen rehevyyden kannalta olennaisimmat ravinteet (Giblin et al. 1991; Bockheim et al. 1998;
Gough et al. 2000; Arnesen et al. 2007). Kosteustieto paljastaa kosteusolot, joihin mikäkin
kasvilaji on sopeutunut, mutta ravinnetiedot voisivat antaa tietoa siitä, miksi kosteudeltaan
identtisistä paikoista toinen on sammalvaltainen, toinen graminoidien peittämä ja kolmas
runsaslajinen ruohojen yhteisö.
Tuottavampien habitaattien jäkälät ovat lehteviä kuten korvajäkälät (Nephroma) tai
nahkajäkälät (Peltigera). Nämä voivat esiintyä laajoinakin, kymmeniä senttejä halkaisijaltaan
olevina mattoina. Ne vaikuttavat pärjäävän kilpailussa muita lajiryhmiä vastaan ja erityisesti
matalien sammalten voi olettaa kilpailevan samoissa kosteammissa habitaateissa näiden lajien
kanssa. Kyseisillä lehtevillä jäkälillä on myös lähes poikkeuksetta ilmakehästä typpeä
sitomaan pystyvä syanobakteeriosakas (yleensä Nostoc), joka voi vaikuttaa paikan
typpitalouteen ja siten sen lajikoostumukseen (Zielke et al. 2005; Gavazov et al. 2010;
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Stenroos et al. 2011). Kaikkein kosteimmissa habitaateissa jäkälät ovat harvassa tai selviävät
pienten mättäiden päällä (oma havainto). Aineiston jäkälistä vain suohirvenjäkälä (Cetraria
delisei) on erittäin kosteisiin habitaatteihin, kuten kausikosteisiin painanteisiin ja koloihin,
sopeutunut (Stenroos et al. 2011). Näissä habitaateissa putkilokasvit saattavat puuttua veden
täysin kyllästämän maaperän takia. Kosteimpien paikkojen spesialistisammalet, kuten
rahkasammalet (Sphagnum) taas eivät ehkä pysty kilpailemaan näissä habitaateissa, jos ne
kuivuvat loppukesästä liikaa tai routivat voimakkaasti talvisin (Bockheim et al. 1998).
Suohirvenjäkälä on kostean ääripään esimerkki jäkälien erinomaisesta stressinsietokyvystä.
Arktis-alpiinisten ja boreaalisten lajien pienet ryhmien väliset erot vasteiden ja muuttujien
suhteellisissa merkityksissä voivat johtua monesta syystä. Voi olla, että tapa niputtaa kaikki
kolme lajiryhmää yhteen hukuttaa sisäänsä mahdolliset lajiryhmäkohtaiset erot arktisten ja
boreaalisten lajien välillä. Voi myös olla, että biogeografisesti jaetut lajiryhmät eivät osoita
selviä eroja suhteissaan keskimääräisiin lämpötiloihin tai kasvukauden otollisiin olosuhteisiin
vaan ovat riippuvaisempia ääriolosuhteista kuten vuosittaisista minimi- ja
maksimilämpötiloista kuten Käkelä (2013) on osoittanut Käsivarren Lapin alueelta. Tämän
tutkimuksen lämpötila- ja kosteusaineistoista on mahdoton sanoa, kuinka hyvin ne korreloivat
ääriolosuhteiden esiintymisen kanssa. Ennakko-odotuksiin nähden vastakkainen tulos, jossa
suuri osa boreaalisista lajeista suhtautuu lämpötilannousuun negatiivisesti ja arktis-alpiiniset
positiivisesti, voi johtua siitä, että aineistossa maaperän lämpötila ja kosteus korreloivat
keskenään negatiivisesti. Jos boreaalisissa lajeissa on runsaasti lajeja, jotka esiintyvät vain
kosteissa habitaateissa, voi se näyttäytyä malleissa lajien negatiivisina vasteina lämpötilan
nousuun. Maaperän lämpötilan pieni suhteellinen merkitys malleissa viestii kuitenkin siitä,
että maaperän lämpötilan ja lajien välisistä vastekäyristä ei kannata vetää liian tiukkoja
johtopäätöksiä. Koska maaperän lämpötilat on mitattu päivällä ja maaperän kosteuden
tiedetään vähentävän lämpötilojen vaihtelua, voi olla, että samat paikat, jotka ovat päivällä
lämpimimpiä, voivat kuivina jäähtyä yön aikana eniten. Se kääntäisi maaperän kosteuden ja
lämpötilan suhteen päinvastaiseksi.
Maaperän kosteuden suhteellinen merkitys laskee hiukan lajeilla, joista on suuri määrä
havaintoja aineistossa (korrelaatio -0.379, p < 0.001)(kuva 34). Kaikkein yleisimpien lajien
joukossa ei ole sellaisia, joilla maaperän kosteus selittäisi lähes yksin lajin esiintymistä
tutkimusruuduilla. Tulos on sikäli looginen, että aineistossa on vain vähän kosteita paikkoja,
jolloin niistä riippuvaiset lajit eivät edes voi olla koko aineistossa yleisiä. Myös muilla
muuttujilla negatiivinen suhde lajien havaintomäärän ja suhteellisen merkityksen välillä ovat
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tilastollisesti merkitseviä, mutta yhteydet ovat silti heikkoja, pH:lla lähes olemattomia
(tulokset eivät nähtävillä).
Kuva 346. Maaperän kosteuden suhteellisen tärkeyden ja lajin havaintomäärä suhde
hajontakuvassa. Muuttujien välinen suhde on negatiivisesti korreloiva ja tilastollisesti
merkitsevä. Musta lowess-käyrä kuvaa jäkälälajeja, sininen putkilokasveja ja punainen
sammalia.
Yksittäisten lajien yleisyys, eli havaintojen määrä koko aineistossa, ei vaikuta oleellisesti
perus- ja täysmallien väliseen eroon mallien ennustuskyvyssä (kuva 35), tai ylipäätänsä
mallien hyvyyteen (kuva 36). Mitä enemmän lajin havaintoja on sitä keskimääräisemmin
malli ennustaa, eikä suuria heilahteluita perusmallin ja täysmallin välillä tapahdu. Aineiston
harvalukuisista lajeista osan kohdalla mallit toimivat todella hyvin ja osan kohdalla todella
huonosti. Prevalenssin kasvaessa näitä ääripäitä löytyy vähemmän. Lajien prevalenssin ja
mallien hyvyyden välistä suhdetta on tutkittu monilla lajiryhmillä ja tulokset ovat olleet
vaihtelevia: osalla prevalenssin kasvaessa mallien ennustekyky heikkenee (Luoto et al. 2005),
kun osassa trendit ovat olleet epämääräisiä tai olemattomia (Manel et al. 2001; McPherson et
al. 2004). Tulokset voivat kertoa todellisista ekologisesti selitettävistä trendeistä (Allouche et
al. 2006), mutta mallien arviointimetodien ja prevalenssin suhteesta väännetään
tutkimuskentällä ristiriitaisin väittein (Manel et al. 2001; McPherson et al. 2004; Lobo et al.
2008). Ne lajit, joilla maaperän kosteuden tuominen yhdeksi selittäväksi muuttujaksi parantaa
mallien toimintaan eniten, ovat lajeja, joita tutkimusruuduilla on havaittu vain harvoin. Tämä
voi johtua siitä, että kosteita habitaatteja on aineistossa selvästi kuivia vähemmän, joten suuri
osa kosteiden habitaattien spesialisteista on pakostakin aineistossa harvalukuisina.
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Kuva 35. Yksittäisten mallinnettujen lajien perusmallin ja täysmallin AUC-arvojen erotus ja
lajin havaintojen lukumäärä havaintokuvassa. Musta lowess-käyrä kuvaa jäkälälajeja, sininen
putkilokasveja ja punainen sammalia.
Kuva 7. Yksittäisten mallinnettujen lajien perusmallien (punainen) ja täysmallien (sininen)
AUC-arvot suhteessa lajien havaintojen lukumäärään.
Edellä läpikäydyt havainnot lajien prevalenssin ja mallien ennustekykyjen välillä voivat
johtua siitä, että yleisemmissä lajeissa on todennäköisimmin generalisteja, jotka esiintyvät
laajasti ympäristögradienteilla (katso esim. Segurado & Araujo 2004). Laajan bioklimaattisen
ekolokeron takia mallit saattavat helposti yliarvioida lajien esiintymistä silloin, kun laji ei
poikkeuksellisesti esiinnykään ruudussa. Harvassa esiintyneet lajit taas saattavat olla
spesialisteja, joiden ekolokerot ovat helposti tunnistettavissa ja mallinnettavissa. Toisaalta
lajien harvinaisuuteen voi olla runsaasti syitä, jotka eivät rajatulla
90
ympäristömuuttujavalikoimalla tule esiin ja siksi harvinaiset lajit puuttuvat monelta paikalta,
joilla niiden mallien mukaan tulisi esiintyä. Koska harvinaisista lajeista on vain vähän
havaintoja, voi luonnossa aina läsnä oleva satunnaisuus päästä vaikuttamaan mallien
ennustekykyyn. Jo yksi poikkeava havainto voi sotkea mallien toimintaa, jos havaintomäärä
on pieni. Yleisesti yksittäisten lajien levinneisyysmallit yliarvioivat lajien esiintymistä. Sen
huomaa, kun summaa levinneisyysmallien ennustetut lajit ruuduilla yhteen ja vertaa sitä
havaittuun lajirunsauteen. Havaittu mallinnettavien putkilokasvien keskimääräinen lajirunsaus
on aineistossa 12.2, mutta lajilevinneisyysmallien ennusteiden summalajirunsaudet (laji
ennustetaan läsnäolevaksi jos vähintään 6/10 mallia on ennustanut lajin ruutuun) ovat
perusmallilla 19.7 ja täysmallilla 17.8 (Jäkälillä vastaavat luvut 9.9, 16.3 ja 15.6 ja sammalilla
4.8, 7.9 ja 7.3). Kosteuden tuominen malliin parantaa siis selvästi mallien ennustekykyä
näinkin mitattuna.
10.	Johtopäätökset	
Tämän tutkimuksen monipuoliset menetelmät ja tulokset antavat vahvan todistusaineiston
kosteuden suuresta merkityksestä arktis-alpiinisen kasvillisuuden esiintymiskuvien
syntymisessä. Pausas ja Austin (2001) ehdottavat kokooma-artikkelissaan, että lajirunsauksia
tutkittaessa täytyy a) käyttää selittäviä muuttujia, jotka ovat suoraan kytköksissä kasvien
kasvuun ja selviytymiseen; b) käyttää menetelmiä, jotka tunnistavat myös epälineaarisia
vasteita; c) käyttää monimuuttujamenetelmiä yksittäisten ympäristögradienttien sijaan; d)
tarkastella erilaisten kasvumuotojen merkitystä lajirunsaustrendien taustalla. Lisäksi Löffler ja
Pape (2008) lisäävät vaatimuksiin, että lajirunsaustutkimusten täytyy keskittyä tutkimaan
lajirunsauksien vaihtelua myös kasvillisuustyyppien sisällä, eikä selittämään vain vaihtelua
näiden välillä, jotta yksittäisten ympäristömuuttujien todellinen vaikutus saadaan paremmin
kvantifioitua. Kaikkia edellä mainittuja asioita hyödynnetään tai tarkastellaan myös tässä
tutkimuksessa.
Arktis-alpiinisen tundran topografinen heterogeenisyys aiheuttaa kasvillisuustyyppien,
lajirunsauden ja yksittäisten lajien suurta vaihtelua lyhyelläkin välimatkalla (le Roux et al.
2013a ja 2013b). Ympäristön heterogeenisyyden on nähty lisäävän lajidiversiteettiä (Dufour
et al. 2006; Costanza et al. 2011) ja tämän työn tulokset tukevat hypoteesia. Arktis-
alpiinisesta lajistosta löytyy monia generalisteja, jotka esiintyvät aineistossa laajasti, mutta
myös spesialisteja, jotka esiintyvät vain kosteilla, kuivilla, happamilla tai neutraaleilla
paikoilla. Lajiryhmien väliset erot esiintymiskuvissa tasoittavat maisematasolla paikkojen
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välisiä diversiteettieroja, jäkälien menestyessä siellä, missä putkilokasvit ja sammalet eivät
viihdy. Tulokseni vahvistavat monelta osin jäkälien kyvyn selvitä kovasta kuivuusstressistä,
mutta väistyvän kasvien tuoman kilpailun ja varjostuksen tieltä (vrt. Cornelissen et al. 2001).
Putkilokasvien esiintymisen mallintaminen onnistuu kryptogrammien mallintamista
paremmin, mikä on looginen tulos, koska putkilokasvit ovat muita lajiryhmiä enemmän
riippuvaisia maaperän ominaisuuksista ja resursseista juuristonsa ja nopean kasvunsa takia
(Tenhunen et al. 1992; Iversen et al. 2015).
Maaperän kosteus vaikuttaa kasvillisuuteen, mutta kasvillisuuskin vaikuttaa orgaanisen
aineksen laadun ja kertymisen sekä varjostamisen kautta myös maaperän kosteuteen (Brown
et al. 2010; Aalto et al. 2013). Kosteus, maaperä ja kasvillisuus vaikuttavat toisiinsa ja
muuttujien vällillä on mahdollisia takaisinkytkentöjä (Hodkinson et al. 1999; Weltzin et al.
2003). Maaperän kosteus vaikuttaa kuitenkin tekijältä, joka vahvimmin määrittää
kasviyhteisön lajirunsauden ja koostumuksen ja mahdollistaa monien lajien esiintymisen
hienolla mittakaavatasolla. Maaperän kosteus on resurssi eliöille jo itsessään, mutta sen
tiedetään kontrolloivan monien muiden resurssien saatavuutta (Chapin 1996; Fisk et al. 1998).
Kasvit pääsevät maaperän ravinteisiin käsiksi, kun ne ovat maaveteen liuenneina. Ilman vettä
kasvit eivät edes onnistu pumppaamaan ravinteita juurista ylös versoon. Osa kosteuden
selittämästä vaihtelusta saattaa siis olla epäsuoraa ravinteiden kautta syntyvää vaikutusta ja
tutkimaamme maaperän kosteusgradienttia voi pitää yleisenä resurssigradienttina maaperän
osalta.
Monet elinympäristöä manipuloivat kokeelliset tutkimukset ovat saattaneet tahattomasti muita
ympäristömuuttujia säädellessään testata maaperän kosteuden vaikutusta, jos kosteusoloja ei
ole onnistuttu vakiomaan (Marion et al. 1997 tai Deslippe et al. 2012). Kosteusolojen
manipulointikokeet ovat osoittaneet kasvillisuuden ja ekosysteemiprosessien herkkyyden
kosteuden muutoksiin erityisesti silloin, kun manipuloinnilla on vähennetty veden saatavuutta
(Brooker & van der Wal 2003). Osa tundran kasvillisuustyypeistä taas vaikuttaa olevan
verraten vastustuskykyisiä kosteuden lisäämiseen ainakin lyhyellä aikavälillä (Press et al.
1998; Robinson et al. 1998; Arft et al. 1999; Hudson & Henry 2010). Vaikuttaa siltä, että
kosteat habitaatit ovat kosteuden muutoksille kuivia herkempiä (Sommerkorn 2008), mikä voi
johtua siitä, että kosteiden alueiden on havaittu ylläpitävän maaperän kosteutta läpi
kasvukauden, kun kuivilla habitaateilla kosteuden vuodenaikausvaihtelua on suurempaa
(Taylor & Seasted 1994; Sommerkorn 2008). Kosteiden habitaattien lajit ovat siis sopeutuneet
tasaiseen kosteuden määrään ja voivat olla herkkiä muutoksille (Knapp et al. 2008). Tulos voi
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olla myös kasvumuotojen esiintymisen kontrolloimaa: ruohot, jotka tässäkin tutkimuksessa
suosivat kosteita habitaatteja, ovat lajiryhmä, joka on ympäristön manipulaatiokokeissa
taantunut kasveista herkimmin (Chapin et al. 1995). Varvut voivat olla pitkäikäisempiä ja
paremmin kuivuuteen sopeutuneita, mikä tekee niistä vastustuskykyisiä
ympäristönmuutokseen. Kokeelliset tutkimukset ovat kuitenkin yleensä lyhytaikaisia, mikä
vähentää niistä tehtävien johtopäätösten voimaa pitemmällä aikavälillä (Shaver et al. 2001).
Putkilokasvit, sammalet ja jäkälät eroavat kuivuuden sietokyvyiltään, mutta ne myös ottavat
vettä keskenään eri tavoin ja eri maaperän kerroksista (Tenhunen et al. 1992; Iversen et al.
2015). Putkilokasveilla on heikoin kyky sietää kuivuutta, mutta kasveilla on suuri
juuriverkosto, jonka biomassa voi ylittää moninkertaisesti maan pinnan yläpuolisen (Iversen
et al. 2015). Juurillaan kasvit pääsevät syvempiin maakerroksiin, joissa kosteus ei reagoi yhtä
nopeasti sään muutoksiin tai kuiviin kausiin, vaan voi säilyttää kosteutensa läpi kasvukauden
(Blankinship et al. 2014). Sammalilla voi olla juurtumahapsia ja varsi voi ylettyä pintamaan
kerroksiin, mutta sammalet ovat silti riippuvaisia suorasta verson vesikontaktista, koska
sammalilla ei ole putkilokasveille ominaista vedenkuljetukseen erikoitunutta suonistoa ja
solukkoa (Tenhunen et al. 1992). Sammalilla on kuitenkin kyky muuttaa ympäristöään niin,
että sen tuottama orgaaninen kerros pidättää tehokkaasti vettä itsessään ja sammalmatto
päästää satavan veden tehokkasti lävitseen estäen pintavaluntaa ja veden poistumista
systeemistä (Gornall et al. 2007). Sammalissa on kuitenkin putkilokasvien tavoin lajeja, jotka
ovat morfologisin sopeumin adaptoituneet kuiviin oloihin ja sammalten (ja jäkälien) kyky
virota nopeasti täydestä kuivuudesta sateen sattuessa on suuri etu kuivista jaksoista
selviämisen kannalta (Gimingham & Smith 1971; MacKenzie et al. 2001). Sammalilla voi
olla myös morfologisia keinoja kerätä kastetta ja saada sumu tiivistymään versoonsa. Jäkälillä
ei ole juuristoa, vaan ne ovat täysin riippuvaisia maan pinnalla kulkevasta vedestä sekä ilman
kosteudesta (Tenhunen et al. 1992). Jäkälillä on korkein kyky selvitä äärimmäisestä
kuivuusstressistä. Jäkälien hidas elinkierto ei mahdollista nopeaa kasvua, ja jäkälät jäävät
verraten pieniksi. Siksi suuri ja tasainen maaperän kosteus voi olla jäkälille haitallista, sillä se
mahdollistaa putkilokasvien ja sammalten esiintymisen, joille jäkälät eivät hidaskasvuisina
pärjää kilpailussa valosta ja tilasta (Cornelissen et al. 2001). Putkilokasvilajien, jäkälien ja
sammalten lajiryhmäkohtainen erityinen morfologia, ekofysiologia ja perusekologia ovat
ekologisesti järkeviä syitä pitää tuloksiani oikean suuntaisina ja perusteltuina.
Kosteus voi kontrolloida yksittäisen suppean kasvupaikan lajirunsautta monella eri tavalla
(kuva 37). Tulosteni perusteella kosteus määrittää voimakkaasti lajipoolin kokoa, eli lajistoa,
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joka voi tietyissä kosteusoloissa potentiaalisesti esiintyä. Kosteus vaikuttaa myös lajiyhteisön
tasaisuuteen, jolloin dominanttien lajien vähyys voi avata tilaa runsaammalle paikalliselle
lajimäärälle. Kostea maaperä tuntuu suosivan erityisesti suhteellisen pienikokoista lajistoa,
joka ei muodosta suuria ja tiheitä kasvustoja (erityisesti ruohoja tai hyvin pieniä lehteviä
sammalia). On luonnollista, että pienempiä lajeja mahtuu rajatulle pinta-alalle suuria lajeja
enemmän. Kosteus kontrolloi monien resurssien määrää ja on resurssi itsekin. Aiemmissa
töissä on havaittu lajirunsauden ja tuottavuuden välillä olevan yksihuippuinen suhde
korkeimman lajirunsauden sijaitessa keskituottoisilla alueilla (Virtanen et al. 2013).
Aineistoni ei ehkä kata kaikista tuottavinta päätä paljakan tuottavuusgradientista, mutta
tulokset antavat silti tukea tälle hypoteesille. Kirjoittajan omat havainnot taas tukevat ajatusta,
että kosteat ja tuottavat olot luovat enemmän ekolokeroita ja mikrohabitaatteja pienelle
alueelle kuin kuiva ja vähätuottoinen. Voi olla, että kyseessä on vain korrelaatio ja rikkonaiset
ja mikrotopografialtaan vaihtelevat paikat vain sattuvat olemaan samoja, joihin maaperän
kosteus kertyy. Kosteus kuitenkin myös luo virratessaan pieniä törmiä, koloja ja lajittuneita
maakerroksia ja mahdollistaa tuottavien graminoidien tai sammalten mättäitä sekä kivien
syrjiä kiipeäviä sammalseiniä. Edellä mainitut prosessit voivat luoda erityisesti pienikokoisille
lajeille mikrohabitaatteja, joissa olosuhteet eroavat lähiympäristöstä huomattavasti. Tulokseni
tukevat hypoteesia, että myös kosteus vaikuttaa voimakkaasti maiseman
mikroilmastotaskujen, mikrorefugioiden, syntymiseen ja siten mahdollistaa erilaisia
ympäristöoloja vaativien lajien samanaikaisen esiintymisen ja suojan ilmaston muutoksen
vaikutuksia vastaan (Hylander et al. 2015).
94
Kuva 37. Maaperän kosteus vaikuttaa montaa eri reittiä paikalliseen lajirunsauteen. Osa
reiteistä on ekologisia ja yhteisötasolla toimivia. Osa taas yksittäisten lajien kautta välittyviä
ilmiöitä.
Tässä työssä ei tarkemmin tutkita niitä kausaalisia reittejä, joiden kautta kosteus vaikuttaa
kasvillisuuteen. On kuitenkin selvää, että kaikki ympäristömuuttujat vaikuttavat jossain
määrin toisiinsa (kuva 38). Auringon säteilyn määrä nostaa lämpötilaa ja vaikuttaa kosteuden
haihtumiseen (Shreve 1924); lämpötila ja pH vaikuttavat orgaanisen aineksen hajotukseen ja
kertymiseen ja siten maaperän kosteudenpidätyskykyyn (Nadelhoffer et al. 1991; Bockheim et
al. 1998; Shaver et al. 2001; Robinson 2002; Gornall et al. 2007). Toisaalta maaperän kosteus
ja lämpötila vaikuttavat sekä hajotukseen että kiviaineksen eroosioon ja voivat muuttaa maan
pH:ta (Giblin et al. 1991). Kun kasvillisuus ja maaperäyhteisö otetaan vuorovaikutusten
verkkoon mukaan ja tiedetään kasvillisuuden kyky vaikuttaa maaperän kosteuteen,
lämpötilaan (Aalto et al. 2013) ja pH:seen (Soudzilovskaia et al. 2010) sekä maanpinnan
saavuttavaan säteilyyn (Groffman et al. 2001), alkaa mahdollisten vuorovaikutussuhteiden ja
takaisinkytkentöjen määrä olla hyvin suuri. Lisäksi monet edellä mainitut resurssit tai
prosessit vaihettuvat lyhyelläkin matkalla ääripäästä toiseen (Aalto et al. 2013), joten koko
systeemin vuorovaikutuksienkin suunta ja voimakkuus voivat vaihdella hyvin pienipiirteisesti
tehden hankalaksi ylemmän tason synteesin tai maisematason tarkastelun.
95
	
Kuva 38. Tämän tutkimuksen ympäristömuuttujat ovat kytköksissä toisiinsa.
Vuorovaikutukset voivat olla yksisuuntaisia, mutta usein ne muodostavat kaksisuuntaisia tai
vuorovaikutusten ketjuja takaisinkytkennöin.
10.1	Tutkimuksen	luotettavuustarkastelu	
Aineiston keräämiseen liittyy huomattavasti epävarmuuksia. Putkilokasviaineistoa on ollut
keräämässä kymmenkunta ihmistä, mikä saattaa aiheuttaa aineistoon virheitä, jos lajeja
määritetään ja etsitään ruuduilta eri silmin ja taidoin. Putkilokasvikartoitukset on tehty
kuitenkin parityönä ja vaikeimmat lajiryhmät on määritetty lajitasoa karkeammalle
taksonitasolle. Putkilokasvikartoitus on tehty kolmena eri kesänä. Vaikka arktiset lajit ovat
lähinnä pitkäikäisiä (Billings 1973) voi lajistossa tapahtua muutoksia jo lyhyelläkin
aikavälillä (Chapin et al. 1995; Wahren et al. 2005), mikä vähentää vuosien välistä
vertailukelpoisuutta. Tämän työn tekijä on itse kerännyt kryptogrammi-aineiston, joten
henkilöiden välisiä eroja ei aineistossa ole tältä osin. On silti myönnettävä, että sammalten ja
jäkälien määrittäminen on äärimmäisen vaikeaa tiettyjen lajiryhmien osalta ja allekirjoittaneen
kokemattomuuden takia lajiaineistossa voi olla virheitä. Pieninä lajeina sammalet ja jäkälät
saattavat myös helposti jäädä huomaamatta ja siten aiheuttaen kohinaa aineistoon.
Aineiston kosteusgradientti on märästä päästään vajaasti katettu ja tutkimusruuduista suurin
osa painottuu kuiviin oloihin. Siksi kosteimpien habitaattien pieni määrä on vaikuttanut myös
lajipoolin kokoon, joka on mallinnettavissa. Mallinnettava lajisto on siis ehkä vinoutunut
kohti kuivien habitaattien lajeja ja varsinaisia kosteikkolajeja ei aineistossa juuri ole, joten
johtopäätöksiä tehdessä on tiedostettava kosteusgradientin vajaavaisuus (katso esim. Thuiller
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et al. 2004). Maisematasolla aineisto voi olla silti harhaton, sillä karuhko varpuvaltainen
tunturikangas on valtakasvillisuustyyppi Pohjois-Fennoskandian paljakalla (Ahti et al. 1968).
Tietyt ympäristömuuttujat voisivat tarkentaa ennusteita ja parantaa malleja: lumipeitteen
paksuudesta ja kasvukauden pituudesta ei ole tietoa. Paikoilta ei ole myöskään kartoitettu
maaperän koostumusta tai raekokoa ja siten sen vedenpidätyskyvystä ei ole tietoa. Mainituilla
tekijöillä voi olla vaikutusta lajien esiintymiseen (Predervand et al. 2013; Williams et al.
2014). Myös geomorfologisten häiriöiden on samalla koeasetelmalla havaittu vaikuttavan
kasvien esiintymiseen (le Roux et al. 2013b), kuten toisissa tutkimuksissa myös maaperän
ominaisuuksiin ja kosteuteen (Walker et al. 2004; Malanson et al. 2012). Myöskään näitä
häiriöitä ei ole tässä tutkimuksessa huomioitu. Puuttuvat muuttujat saattaisivat parantaa
mallien ennustekykyä. Voi myös olla, että niiden vaikutus olisi samansuuntainen kuin jonkin
jo mukana olevan selittävän muuttujan, ja siten puuttuvien muuttujien selittävä voima onkin
siirtynyt jollekin mukaan otetuista selittävistä muuttujista vääristäen ekologisia
johtopäätöksiä.
Valittu mittakaava ja mittausten tarkkuus tuovat aineistoon omat virhelähteensä ja kohinansa.
Yhden tutkimusruudun säteilyoloja kuvaa vain yksi ainoa topografiasta johdettu lukema,
vaikka metrinkin matkalla esimerkiksi pieni kumpare voi luoda suurta fotosynteettisesti
aktiivisen säteilyn määrällistä vaihtelua. Maaperän lämpötila- ja kosteustiedot ovat yhtenä
ajankohtana suoritettuja pistemittauksia. Voi kysyä, kuinka hyvin yhden ajankohdan
mittaustulos heijastelee paikan olojen ja paikkojen välisten erojen kehitystä pitemmässä,
vaikka yhden kasvukauden aikaikkunassa. Jatkuvat mittaukset ovat kuitenkin kalliita, joten
sellaiset ovat tässä laajuudessa vaikeita toteuttaa. Kosteuden suuri merkitys lajien ja
lajiyhteisöjen hienonmittakaavan esiintymisessä antaa kuitenkin tukea johtopäätöksille, että
käytetyt mittaukset kykenevät kuvaamaan ympäristöä sillä tarkkuudella ja tavalla, jolla todella
on ekologista ja ekofysiologista merkitystä kasvillisuuden kannalta. Pistemäisesti mitatut
kosteusarvot ja otetut maaperänäytteet eivät anna tietoa ruudun sisäisestä vaihtelusta, joten
malleissa joudutaan turvautumaan isoon aineistomassaan ja sen kykyyn kadottaa satunnaista
ja hyvin pienipiirteistä vaihtelua sisäänsä ja luoda yleistettäviä ennusteita siitä huolimatta.
Voidaan myös kysyä, kuinka hyvin havaittu kasvillisuus kuvastaa sen asuttaman habitaatin
nykyisiä ympäristöoloja, vai onko se jälkeen jäänyt heijaste aiemmin vallinneista olosuhteista.
Kasvien on havaittu jäävän ilmastonmuutoksen kehityksessä jälkeen (Bertrand et al. 2011),
jolloin ne nykyään asuttavat niille epäsuotuisempia habitaatteja. Koska lyhytikäisiä lajeja on
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arktisessa floorassa hyvin vähän (Billings 1974), täytyy olosuhteiden muutos ottaa huomioon
kasviyhteisöjen koostumusta ja lajien ympäristövasteita tutkittaessa. Osassa ympäristön
manipulaatiokokeissa on kuitenkin havaittu tundran kasvillisuuden muuttuvan nopeasti
ympäristön muuttuessa (Robinson et al. 1998; Arft et al. 1999; Hudson & Henry 2010), joten
viimeaikainen hidas ilmaston lämpeneminen on tuskin aiheuttanut suurta kasvillisuuden
jälkeen jäämistä hienolla mittakaavalla.
On merkillepantavaa, kuinka eri mallit reagoivat eritavoin kosteuden tuomiseen muiden
selittävien muuttujien rinnalle ja kuinka mallinnusmenetelmien välillä oli suuria eroja niiden
ennustekyvyissä. Osa paransi ennusteitaan huomattavasti, kun osa mallinnusmenetelmistä ei
kyennyt saamaan kosteusmuuttujasta juurikaan lisäarvoa perusmalliin nähden. Mallien
oikeanlainen parametrisointi on osa-alue, johon mallintamisessa on kiinnitettävä huomiota
(Araujo & Guisan 2006). biomod2-kirjasto mahdollistaa mallien ajamisen vailla syvällistä
ymmärrystä mallien perusteista tai mallien asetuksiin valittavien parametrien merkityksestä.
Tässäkin tutkimuksessa monet asetukset on valittu biomod2-kirjaston oletusasetuksista, ja
mallien parametrien testaus ja niihin syventyminen jäävät tulevaisuuden haasteeksi, koska
tämän työn keskiössä on tundrakasvillisuuden ja yksittäisten lajien perusekologian
ymmärtäminen ja tarkentaminen, ei tekninen mallintaminen.
On pitkälti selvittämättä, mikä lämpötiloissa tai maaperän kosteudessa on lajistoa rajoittava ja
lajiyhteisöä muokkaava voima. Lajien levinneisyysmallintamisessa käytetään usein vuoden
keskilämpötilaa, vesitasetta tai näiden pitkänaikavälin keskiarvoa ilmastoa kuvaavina
selittävinä muuttujina. Myös tässä tutkimuksessa yksittäiset kosteus- ja lämpötilamittaukset
edustavat koko vuotuista tai vuosikymmenistä ilmastoa. Näiden ekologisen merkityksen voi
kuitenkin kyseenalaistaa, sillä monet tutkimukset ovat osoittaneet esimerkiksi
äärilämpötilojen tai kuivuusjaksojen olevan kasvien levinneisyyksiä sääteleviä tekijöitä
(Knapp et al. 2002; Knapp et al. 2008; Bjerke et al. 2013; Käkelä 2013; Leingaertner et al.
2014; Orsenigo et al. 2014), ja muuttujien osoittavan huomattavaa vuosien ja habitaattien
välistä vaihtelua (Taylor & Seasted 1994; Weltzin et al. 2003; Knapp et al. 2008).
Kysymyksen voi kääntää myös toisin päin ja ajatella, että erityisen suotuisat ajanjaksot voivat
auttaa kasvien kriittisimmissä elinkierron vaiheissa, kuten itämisessä, ja idettyään kasvi voi
selvitä uudestaan heikkeneviä ympäristöoloja ja kyetä kilpailemaan myös keskimääräisessä
ilmastossa itävien kasvien kanssa (Sonesson & Callaghan 1991). Tämänkaltaisten
lainalaisuuksien havaitseminen vaatii kuitenkin pitkiä, jopa useita kasvisukupolvia kestäviä
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havainnoivia tutkimuksia tai laajoja manipulaatiokokeita ei vain yksittäisillä lajeilla, vaan
myös näiden välisiä interaktioita huomioivilla koeasetelmilla.
10.2	Jatkotutkimusaiheet	
Ilmastonmuutoksen vaikutusta on kokeellisesti yritetty selvittää erilaisilla
ympäristönmanipulaatiokokeilla. Useimmissa maaperän kosteutta ei ole kuitenkaan
huomioitu, vaan lämpötilaa tarkastellaan vain suoraan vaikuttavana tekijänä (kuten Marion et
al. 1997 tai Deslippe et al. 2012) (Bokhorst et al. 2013). Osassa kosteuden kontrolloinnin
puutetta on perusteltu sillä, että käytetyt kasvihuoneet ovat niin pieniä, että maaperän
lateraalinen vedenliike pitää kosteusolot identtisinä ympäristön kanssa (Chapin et al. 1995).
Maaperän kosteutta ei näissä tapauksissa ole kuitenkaan mitattu aivan pintamaasta, mikä
heikentää johtopäätöksen todistusvoimaa. Osassa kokeista kasvihuoneet ovat umpinaisia, eli
estävät sateen kokonaan, minkä voi nähdä virhelähteenä, joka vaikuttaa aivan pintamaan
kosteuden ajalliseen vaihteluun pitäen sen jatkuvasti kuivana. Erilaiset manipulaatiokammiot
ja minikasvihuoneet aiheuttavat myös lumiolosuhteiden muuttumista, poistavat tuulen
kuivattavan vaikutuksen ja saattavat aiheuttaa vaikutuksia, jotka vaihtelevat suunnaltaan
vuodenajan mukaan (Bokhorst et al. 2013). Kokeellisia ympäristönmuutostutkimuksia voi siis
kritisoida monesta tutkimusteknisestä asiasta. Niin ympäristön manipulaatiokokeiden kuin
tämänkin tutkimuksen tulosten vahvistaminen vaatii tutkimuksia entistä tarkemmilla
koeasetelmilla, joissa otetaan huomioon erilaiset kosteusolojen muutokset ja kosteuteen
vaikuttavat tekijät. Kosteusoloja ja niiden erilaista ajallista dynamiikka manipuoloivia kokeita
tarvitaan lisää, jotta erilaisiin mahdollisiin ilmastonmuutoksen vaikutuksiin voidaan varautua.
Jatkossakin arktis-alpiinisen kasvillisuuden ilmastonmuutosvastetutkimuksissa on
keskityttävä siihen spatiaaliseen mittakaavaan, jolla ekologisesti merkittävät
ympäristömuuttujat vaikuttavat kasvilajien levinneisyyksiin ja kasviyhteisöjen rakenteeseen
sekä toimintaan (Austin et al. 2011; Potter et al. 2013). Vasta, kun kasvillisuuden
hienonmittakaavan ilmastolliset lainalaisuudet, vuorovaikutussuhteet ja mekanismit
ymmärretään, voidaan tehdä luotettavia ja erityisesti ekologisesti selitettäviä karkean
mittakaavan ennusteita siitä, mitä arktisen alueen ekosysteemiprosesseille ja kasvillisuudelle
tapahtuu ilmastonmuutoksen edetessä. Hienon mittakaavan kasvillisuustutkimus tuo myös
varmuutta ilmastonmuutostutkimukseen, kun lumipeitteen, ikiroudan ja maaperän hiilen
dynamiikkaa ja herkkyyttä ymmärretään aiempaa paremmin.
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Lajilevinneisyysmallintamisen keinoin voidaan saada tärkeää tietoa erilaisten
maaperämuuttujien spatiaalisesta vaihtelusta ja niihin vaikuttavista tekijöistä. Jotta
kasvillisuuden ilmastonmuutosvasteet pystytään tarkasti ennustamaan, tarvitaan olennaisena
osana tietoa siitä, kuinka esimerkiksi maaperän kosteus tai pH tulee reagoimaan mikrotasolla
makrotason ilmastonmuutokseen. Eri mittakaavatasojen välinen yhteys tulee olemaan
tulevaisuuden tärkeimpiä kysymyksiä, joita maantieteilijä voi omalla alueellisella
osaamisellaan ratkoa. Luonnonmaantieteilijä voi olla linkki ilmastotieteilijöiden ja ekologien
välillä ja yhdistää näiden tuottamaa tietoa ekosysteemi- tai maisematason synteesiksi.
Kokeellista tutkimusta on vaikeaa toteuttaa samassa mitassa kuin tämän työn koeasetelma ja
lajimäärä. Siksi tiettyine heikkouksineenkin havainnoiva tutkimus ja havainnoiden perustalle
luotu mallinnus ajaa asiansa. Kokeellisessa tutkimuksessa hyvin monimutkaisten
yhteisvaikutusten todentaminen on hankalaa, koska havaintojen määrä on yleensä hyvin
rajallinen ja kaikkia mahdollisia muuttujakombinaatioita on mahdoton rekonstruoida.
Alueellinen tilastollinen mallinnus ei välttämättä kerro tarkkoja vasteita tarkasti määriteltyyn
muutokseen, mutta parhaimmillaan käytettävissä olevat, tiukasti määritellyt
tutkimusasetelmat ja suuret aineistomäärät takaavat suuntaviivoja tulevalle entistä
tarkemmalle tutkimukselle ja antavat arvokasta tietoa lajien reagoinnista muuttuvaan
ympäristöön. Mallinnuksessa tulee keskittyä menetelmiin ja tutkimusasetelmiin, joilla
kausaaliset suhteet saadaan mahdollisimman tehokkaasti esiin. Spatiaalinen mallinnus antaa
lisäksi mahdollisuuden havainnollistaviin visualisointeihin ja auttaa siten ymmärtämään lajien
ja biodiversiteetin jakautumista ennen, nyt ja tulevaisuudessa. Sademäärien ja maaperän
kosteuden muutosten vaikutukset lajien levinneisyysalueisiin on selvitettävä spatiaalisen
mallintamisen keinoin. Maaperän kuivuminen tai kosteuden lisääntyminen saattavat muuttaa
lajien levinneisyysalueita yllättäviinkin suuntiin (Crimmins et al. 2011; Lenoir & Svenning
2015). Jatkuvat instrumentaaliset pienilmastomittaukset riittävällä spatiaalisella ja
temporaalisella tarkkuudella antavat lisätietoa esimerkiksi erilaisten vuodenaikaisvaihteluiden
ja niiden muutosten sekä äärimmäisten sääilmiöiden vaikutuksista. Esimerkiksi
talviolosuhteiden vaikutusta ja niiden suhdetta kesän olosuhteisiin ei ole hyödynnetty
lajilevinneisyysmallinnuksessa riittävästi (Williams et al. 2014).
11.	Yhteenveto	
Kolmen lajiryhmän, putkilokasvien, jäkälien ja sammalten, lajiyhteisöjen piirteitä ja
yksittäisten lajien esiintymistä selitettiin maaperän kosteudella, maaperän pH:lla, auringon
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säteilyllä ja maaperän lämpötilalla. Kaikki neljä ympäristömuuttujaa tiedettiin jo etukäteen
muuttujiksi, joilla on suora vaikutus kasvien elintoimintoihin ja ekosysteemin aine- ja
energiavirtoihin, mutta muuttujien suhteellisista merkityksistä kasvillisuuden piirteiden ja
yksittäisten lajien esiintymiskuviin on vain vähän tutkittua tietoa. Tutkimusalue Luoteis-Lapin
Saanatunturilla tarjoaa pienipiirteisesti vaihtelevan ympäristön, jossa paljakan mesoskaalan
topografia pitkälti kontrolloi resurssien ja energian alueellista jakaumaa.
Putkilokasvilajirunsaus on keskimäärin muita lajiryhmiä suurempi. Sammalten lajirunsaus jää
tutkimusaloilla verraten matalaksi.
Tutkimuskysymysten ohessa esitetyt hypoteesit (sivu 5) saivat tutkimuksen tuloksista lähes
poikkeuksetta tukea. Maaperän kosteus vaikuttaa voimakkaasti putkilokasvien ja sammalten
lajiyhteisöön, mutta jäkälillä kosteuden vaikutus on heikko (Hypoteesi 1). Korkeimmat
putkilokasvilajirunsaudet ovat keskimääräisen kosteuden habitaateilla, mutta monimuuttuja
mallit osoittavat, että erityisesti lajirunsauden lasku kosteassa päässä gradienttia voi johtua
muuttujien yhteisvaikutuksista (Hypoteesi 2). Sammallajisto on runsain kosteimmilla
habitaateilla, mutta jäkälillä lajirunsaustrendi on päinvastainen. Diversiteetti-indeksit eivät
osoittaneet yksihuippuista suhdetta maaperän kosteuteen, mutta tulos voi johtua aineiston
vajaasta kattavuudesta gradientin kosteassa päässä. Putkilokasveilla ja sammalilla yhteisön
tasaisuus kasvoi kohti kosteaa ja jäkälillä kohti kuivaa gradientin päätä. Kaikilla lajiryhmillä
oli selvästi lajeja, jotka esiintyivät erityisesti kuivilla tai kosteilla paikoilla, mutta
putkilokasvit ja sammalet osoittivat pääasiassa positiivista vastetta maaperän kosteuteen kun
taas jäkälät reagoivat esiintymisvasteeltaan yleisimmin negatiivisesti (Hypoteesi 3). Tulokset
ovat suurelta osin linjassa ekologisen teorian ja aiempien tutkimustulosten kanssa, mutta
tuovat lisätodisteita maaperän kosteuden merkittävästä roolista arktis-alpiinisen
kasvillisuuden säätelijänä.
Maaperän kosteus vaikuttaa yksittäisten putkilokasvi-, jäkälä- ja sammallajien hienon
mittakaavan levinneisyyteen maaperän pH:ta ja lämpötilaa sekä säteilyä enemmän arktis-
alpiinisessa ympäristössä. Maaperän kosteus ja pH kontrolloivat pitkälti lajiryhmien
lajiyhteisöjen koostumusta sekä kasvillisuustyyppien esiintymistä. Vain jäkälillä yksikään
ympäristömuuttuja ei selittänyt menestyksellä lajiston koostumusta. Kosteus vaikuttaa
lajirunsauteen ennen kaikkea määrittämällä tai suodattamalla lajiston, joka selviää
kuivuusstressistä tai on toisessa päässä kosteusgradienttia tarpeeksi voimakas kilpailija
esiintyäkseen tuottavassa ja lajirikkaassa lajiyhteisössä. Putkilokasveilla ja sammalilla
lajirunsaus kasvaa kohti kosteampaa gradientin päätä. Jäkälillä lajirunsauden suhde
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kosteuteen on vahvasti negatiivinen. Kosteuden vaikutus jäkäliin on todennäköisesti
välillinen: kosteus kasvattaa kasvillisuuden biomassaa ja korkeutta, mikä heikentää jäkälien
mahdollisuuksia kilpailla valosta ja tilasta. Kosteus ja pH selittävät parhaiten lajirunsauksia
myös kasvillisuustyyppien ja topografialuokkien sisällä.
Maaperän kosteuden lisääminen lajien levinneisyysmalleihin muiden abioottisten muuttujien
lisäksi parantaa mallien ennustekykyä huomattavasti. Yksittäiset lajit reagoivat
ympäristömuuttujien muutoksiin hyvin vaihtelevasti. Suurimmalla osalla putkilokasveista ja
sammalista on positiivinen tai yksihuppuinen vaste maaperän kosteuden muutoksiin, kun taas
jäkälät reagoivat yleisimmin negatiivisesti. Yleislevinneisyysalueeltaan arktis-alpiiniset ja
boreaaliset lajit eivät eronneet vasteiltaan suuresti toisistaan. Lajin kasvumuoto ennustaa
kohtuullisen hyvin lajin vasteen maaperän kosteuden ja muiden ympäristömuuttujien
muutoksiin, mutta kasvumuotojenkin sisällä oli suurta vaihtelua vasteiden suunnissa ja
ympäristömuuttujien suhteellisissa tärkeyksissä.
Mallit toimivat putkilokasveilla kautta linjan jäkäliä ja sammalia paremmin, mikä viestii
kryptogrammien esiintymiskuvassa ja lajiyhteisöissä olevan jotain sellaista, jota valitulla
ympäristömuuttujien kombinaatiolla ei pystytä selittämään. Kryptogrammin eivät ole
putkilokasvien tapaan vahvan riippuvaisia maaperän olosuhteista, mikä voi selittää
tutkimustulosta.
Maaperän kosteus on kasvillisuuteen sen jokaisella tasolla vaikuttava ympäristötekijä, joka
kytkeytyy kasvillisuuden lisäksi maaperäprosessien nopeuteen, hiilen kiertoon ja jopa
alueelliseen säätilaan. Maaperän kosteuden hienonmittakaavan vaihtelun ja suurilmaston
välinen suhde täytyy selvittää nykyistä perusteellisemmin, jotta arktisille kasvi-, jäkälä- ja
sammallajeille voidaan antaa luotettavia ennusteita siitä, kuinka lajien levinneisyys- ja
esiintymiskuva tulee ilmastonmuutoksen edetessä kehittymään.
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Liite 1A. Ympäristömuuttujien tärkeimmät tunnusluvut tutkimusruudukkokohtaisesti
(Keskiarvo, keskihajonta, maksimiarvo, minimiarvo ja vaihteluvälin pituus). Alarivillä on
kaikkien ruudukoiden keskiarvo, keskihajonta ja vaihteluvälin pituus ruudukoiden välillä.
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Liite 1B. Lajiryhmien lajirunsauksien tärkeimmät tunnusluvut tutkimusruudukkokohtaisesti
(Keskiarvo, keskihajonta, maksimiarvo, minimiarvo ja vaihteluvälin pituus). Alarivillä on
kaikkien ruudukoiden keskiarvo, keskihajonta ja vaihteluvälin pituus ruudukoiden välillä.
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Liite 2. NMDS-analyysin tulokset. Harmaalla tekstillä putkilokasvilajit, joita esiintyy
aineistossa vähintään 8 kertaa. Punaiset ympyrät lajeja joita esiintyy aineistossa korkeintaan 7
kertaa. Mustat käyrät osoittavat maaperän kosteuden vaihtelua.
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Liite 3. NMDS-analyysin tulokset. Harmaalla tekstillä jäkälälajit, joita esiintyy aineistossa
vähintään 8 kertaa. Punaiset ympyrät lajeja joita esiintyy aineistossa korkeintaan 7 kertaa.
Mustat käyrät osoittavat maaperän kosteuden vaihtelua.
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Liite 4. NMDS-analyysin tulokset. Harmaalla tekstillä sammallajit, joita esiintyy aineistossa
vähintään 8 kertaa. Punaiset ympyrät lajeja joita esiintyy aineistossa korkeintaan 7 kertaa.
Mustat käyrät osoittavat maaperän kosteuden vaihtelua.
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Liite 5. Klusteroinnin tulos (20 kasvillisuusluokkaa). Aineisto jaettiin kasvillisuusaineiston
perusteella klustereihin. Pystyakselilla klusterit, vaaka-akselilla ruutuaineisto järjestyksessä
tutkimusruudukolta 1 ruudukolle 21.
131
Liite 6. Shannonin diversiteetti-indeksit kolmelle lajiryhmälle ja indeksien hajontakuvat,
historgrammit ja korrelaatiokertoimet
Liite 7. Simpsonin diversiteetti-indeksit kolmelle lajiryhmälle ja indeksien hajontakuvat,
historgrammit ja korrelaatiokertoimet
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Liite 8. Topografialuokkien lajirunsausmallinnuksen GBM-mallin ympäristömuuttujien
suhteelliset tärkeydet. Keltaisella korostettu jokaisen toppografialuokan suhteellisesti tärkein
muuttuja jokaisella lajiryhmällä.
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Liite 9. NMDS-kuvaajassa putkilokasvilajit ja putkilokasvilajirunsaus-isokliinit. Harmaalla
lajit, jotka esiintyivät vähintään 8 kertaa aineistossa. Sinisellä lajit jotka esiintyivät alle 8
kertaa.
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Liite 10. NMDS-kuvaajassa jäkälälajit ja jäkälälajirunsaus-isokliinit. Harmaalla lajit, jotka
esiintyivät vähintään 8 kertaa aineistossa. Sinisellä lajit jotka esiintyivät alle 8 kertaa.
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Liite 11. NMDS-kuvaajassa sammallajit ja sammallajirunsaus-isokliinit. Harmaalla lajit, jotka
esiintyivät vähintään 8 kertaa aineistossa. Sinisellä lajit jotka esiintyivät alle 8 kertaa.
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Liite 12. Kumuloituvat lajimääräkäyrät ympäristömuuttujien mukaan järjestetyistä (pienestä
suureen) aineistoista. Käyrän muoto kertoo, missä kohtaa ympäristögradienttia uusia lajeja
esiintyy aineistossa.
Liite 13. Ympäristömuuttujien ja kasvumuotolajirunsauksien keskiarvot kosteusluokille (1 =
kuiva, 6 = kostea).
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Liite 14. Yksittäisten lajien levinneisyysmallien ympäristömuuttujien suhteelliset
merkittävyydet. Suhteelliset merkittävyydet on laskettu lajikohtaisesti kaikkien kymmenen
mallinnusmenetelmän keskiarvona. Suhteellisten merkittävyyksien hajontakuvat,
histogrammit ja korrelaatiokertoimet.
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Liite 15. Yksittäisten lajien lajilevinneisyysmallien GAM-vastekäyrien muoto (1=
positiivinen, 2=negatiivinen, 3=yksihuippuinen, 4=U-mallinen tai kaksihuippuinen,
5=trenditön). Vastekäyrien muotojen frekvenssit putkilokasvien kasvumuodoille.
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Liite 16. Yksittäisten lajien lajilevinneisyysmallien GAM-vastekäyrien muoto (1=
positiivinen, 2=negatiivinen, 3=yksihuippuinen, 4=U-mallinen tai kaksihuippuinen,
5=trenditön). Vastekäyrien muotojen frekvenssit jäkälien kasvumuodoille.
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Liite 17. Yksittäisten lajien lajilevinneisyysmallien GAM-vastekäyrien muoto (1=
positiivinen, 2=negatiivinen, 3=yksihuippuinen, 4=U-mallinen tai kaksihuippuinen,
5=trenditön). Vastekäyrien muotojen frekvenssit arktis-alpiinisille ja boreaalisille lajiryhmille.
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Liite 18. GBM-mallien ympäristömuuttujien ja Shannonin diversiteetti-indeksien vastekäyrät
(A putkilokasvit, B jäkälät ja C sammalet). soil_temp on maaperän lämpötila, radiation
säteily, ph pH ja soil_moist maaperän kosteus.
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Liite 19. GBM-mallien ympäristömuuttujien ja Simpsonin diversiteetti-indeksien vastekäyrät
(A putkilokasvit, B jäkälät ja C sammalet). soil_temp on maaperän lämpötila, radiation
säteily, ph pH ja soil_moist maaperän kosteus.
